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DIE KNOLLCHEN DER ADVENTIVEN WASSERWURZELN VON 
NEPTUNIA OLERACEA UND IHRE BAKTERIENSYMBIOSE. 


Von 
REINHOLD SCHAEDE. 
Mit 20 Textabbildungen (23 Einzelbildern). 
(Eingegangen:am 1. März 1940.) 


In dem Viktoria-Becken des Botanischen Gartens in Breslau wird 
unter anderen wärmeliebenden Wasserpflanzen auch die Leguminose 
Neptunia oleracea LouR. gezogen. Anfang August 1939 beobachtete ich 
an einer frei im Wasser gewachsenen Adventivwurzel dieser Pflanze 
einen Ballen von Knöllchen, der fast die Größe einer Haselnuß hatte. 
Genauere Untersuchung zeigte, daß an zahlreichen adventiven Wasser- 
wurzeln sich Knöllchen gebildet hatten. Der erwähnte Ballen wurde 
am 8.8.39 zum größten Teile abgeschnitten, er war bereits am 28. 8. 
wieder durch Bildung neuer Knöllchen auf seinen früheren Umfang heran- 
gewachsen. Am 12.9. besaß die Pflanze außer einer ansehnlichen Zahl 
größerer und kleinerer Ballen sowie einzelner Knöllchen drei Ballen, die 
ungefähr so groß wie eine Haselnuß waren und sich nebeneinander an 
je einer Adventivwurzel von drei benachbarten Zweigen entwickelt hatten. 
Viele der Ballen und Einzelknöllchen saßen dicht an den Ursprungs- 
stellen der Adventivwurzeln aus der schwimmenden Achse, so daß 
manche an dieser selbst entstanden zu sein schienen und erst die genaue 
Untersuchung den wahren Sachverhalt aufdeckte, doch hatten sich 
andere auch fern von der Basis der Adventivwurzeln gebildet. Alle 
Knöllchen waren unter Wasser, und zwar vollständig frei, die zuletzt 
erwähnten wohl bis zu 1 dm tief. 

Anfang Oktober 1939 wurde das Becken samt seinem Hause geräumt, 
weil es im späten Herbst und im Winter nicht geheizt werden kann. 
Bei dieser Gelegenheit konnten die Erdwurzeln der Neptunia im Boden 
ihres Topfes untersucht werden. Hier wurden nur wenige kleine Ballen 
gefunden, auch waren die einzelnen Knöllchen kleiner als die eben be- 
sprochenen. Von der Gesamtmenge der Knöllchen an der ganzen Pflanze 
bildeten die an den Erdwurzeln nur einen kleinen Teil. 

In der Literatur habe ich die Knöllchen von Neptunia nur einmal 
erwähnt gefunden, und zwar in der Dissertation von Morck (1891, S. 36), 
der sie kurz als „runde, mit schmaler Basis ansitzende Gebilde‘ be- 
schreibt, die ,,meist dicht zusammen in Traubenform an den stärkeren 
Nebenwurzeln‘ sitzen. Darüber, ob er die Knöllchen im Schlamm oder 
im Wasser angetroffen habe, sagt Morck nichts. Die von mir beobach- 
teten Knöllchen waren nur in ihrer Jugend rund, im ausgewachsenen 
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Zustande dagegen hatten sie die Gestalt eines kurzen, dicken Tannen- 
zapfens und waren bis 3 mm dick und 6 mm lang; auch Gebilde, die einer 
Hand mit kurzen, sehr dicken Fingern vergleichbar waren, kamen vor. 

Da nun das Auftreten der Knöllchen unter Wasser aus einem bald 
zu erörternden Grunde meine Aufmerksamkeit hervorgerufen hatte, habe 
ich bei sechs der größten botanischen Gärten Deutschlands darüber an- 
gefragt. In vier Gärten war Neptunia in Kultur, und zwar überall 
N. oleracea, in drei davon waren Knöllchen an den Wurzeln der Pflanzen 
im Schlamm oder Boden zu finden, an den Adventivwurzeln frei im 
Wasser aber nirgends. Wenn das im Gegensatz dazu gerade in Breslau 
so reichlich der Fall war, ist es wohl auf einen glücklichen Zufall zurück- 
zuführen. Sehr wahrscheinlich wird die Pflanze am natürlichen Standort 
ebenfalls die Wasserwurzelknöllchen ausbilden, und deren Fehlen in den 
Kulturen dürfte seine Ursache darin haben, daß die richtige Species von 
Bacterium radicicola in dem Wasser der Becken nicht in hinreichender 
Menge vorhanden ist. 

Bald nach der Auffindung der Wasserwurzelknöllchen machte mich 
Herr Dr. MosEBAcH, dem ich die Beobachtung mitgeteilt hatte und dem 
ich auch an dieser Stelle für seine Unterstützung bestens danken möchte, 
auf eine Veröffentlichung von SUESSENGUTH und BEYERLE (1936) auf- 
merksam, auf die er zufällig gestoßen war. Diese Arbeit handelt von 
den Bakterienknöllchen am Sproß von Aeschynomene paniculata, und es 
wird darin ausdrücklich erwähnt (S. 237), daß bei der Gattung Aeschyno- 
mene Knöllchen „sowohl in der Erdwurzel- wie in der Sproßregion vor- 
kommen, aber niemals an adventiven Wasserwurzeln‘‘. Ferner ist dort 
zu lesen (S. 236), Hagerup habe die Frage aufgeworfen, ob die Wasser- 
und Sumpfpflanzen unter den Papilionaceen auf Bakterienknöllchen 
verzichten müssen, weil die Bakterien unter Wasser aus Mangel an Luft 
nicht zu assimilieren vermögen, und die Gattung Aeschynomene habe 
darum Knöllchen am Sproß ausgebildet. Daß dies nicht zutreffen kann, 
geht bereits aus der Arbeit von SUESSENGUTH und BEYERLE (S. 234) 
selbst hervor, denn sie schreiben über die Knöllchen von Aeschynomene 
paniculata: „Die Mehrzahl muß am natürlichen Standort unter Wasser 
stehen.“ Den vollen Gegenbeweis bringt aber der vorliegende Fall von 
Neptunia oleracea, wo die bei weitem überwiegende Mehrzahl der Knöll- 
chen an den Adventivwurzeln unter Wasser saß, auch waren diese größer 
als die der Erdwurzeln. 


Das schöne Material forderte eine nähere Untersuchung geradezu 
heraus. Knöllchen verschiedenen Alters wurden teils nach JUEL fixiert 
und mit Fuchsin-Jodgrün gefärbt (Methode s. SCHAEDE 1932, S. 417), 
teils nach BENDA, wofür die geeignete Färbung später (S.4) an- 
gegeben werden wird. Dieses Mittel wirkt zufriedenstellend nur in jungen, 
kleinen Knöllchen, während in größeren Fixierungsfehler auftreten, die 
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zweifellos auf zu langsames Eindringen des Mittels zuriickgehen. Dic 
Knöllchen wurden in Paraffin eingebettet und Schnittserien von 5 u 
Dicke angefertigt!. 

Der anatomische und histologische Befund der Leguminosenknöllchen 
sowie das allgemeine Verhalten der Bakterien und der Wirtszellen zu- 
einander sind schon so oft beschrieben worden, daß sie als allgemein 
bekannt vorausgesetzt werden können. In der vorliegenden Arbeit sollen 
nur diejenigen Gebiete aus der Symbiose ausführlich behandelt werden, 
die eine nähere Betrachtung verdienen und die noch nicht hinreichend 
geklärt sind. 

Der bei den Leguminosen übliche Weg der Bakterien durch die 
Wurzelhaare in das Gewebe ist bei Neptunia ausgeschlossen, weil ihre 
Wasserwurzeln keine Haare ausbilden. Die 
Infektion kann also nur durch die Epider- 
mis erfolgen. Da nun bekannt ist, daß 
Bacterium radicicola Zellmembranen zu 
durchdringen vermag — die Weiterver- 
breitung in den Knöllchen geht ja mit B— 
Ausnahme einiger Lupinus-Arten auf diese 
Weise vor sich —, dürften sich hier kaum 
Schwierigkeiten ergeben. Vielleicht finden 
die Bakterien auch durch Wunden Ein- 
gang. Leider habe ich die ersten Stadien 
der Infektion nicht zu Gesicht bekommen, Abb. 1. Schnitt durch ein junges, 
denn selbst in den jüngsten Knöllchen, Re pr mt age gy 
die ich finden konnte, und die etwa 1/, mm  bakteriengefüllten Zellen. Vergr. 32. 
maBen, waren die sekundären Verände- 
rungen infolge von Peridermbildung schon sostark, daB nichts Sicheres mehr 
abzulesen war. Die Bilder ähnelten weitgehend denen, die PRAZMOWSKI 
(1890) und McCoy (1929) von frisch infizierten Wurzeln gegeben haben. 

Bekanntlich kommt es nach dem Einwandern der Bakterien in das 
Wurzelgewebe zur Bildung eines Meristems, durch dessen Zellteilungen 
die Knöllchen entstehen (Abb. 1 und 2). Dabei sind offenbar von den 
Endophyten ausgehende Wirkstoffe im Spiele. Die Bakterien dringen in 
die Zellen vermittelst der oft beschriebenen Infektionsschläuche ein, 
verlassen diese aber zunächst nicht (Abb. 3). Warum ich mich der von 
PRAzMOWSKI (1890) geprägten Bezeichnung ‚‚Infektionsschläuche‘‘ bediene 
und nicht des häufiger gebrauchten Wortes ‚Infektionsfäden‘“, wird 
später (S. 10) erklärt werden. Die Zellen werden durch das Eindringen 
der Schläuche in ihrer Teilungsfähigkeit in keiner Weise gehemmt. 





1 Die Photographien sind mit der Mikro-Aufsatzkamera ,,Makam von E. Lzrrz, 
Wetzlar, hergestellt worden, einige wurden um die Hälfte vergrößert. Als Objektiv 
für die Beobachtung wie die Photographie bei starker Vergrößerung diente ein 
Apochromat 2 mm, n. A. 1,32 von W. und H. SEIBERT, Wetzlar. 
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Abb. 2. Längsschniit durch ein altes Knôil- 

chen. I Überrest des Meristems; II Zone 

der Zellen mit Bakteroiden; I/II Zone des 
Bakteroidenabb Vergr. 32. 








Abb. 3. Infektionsschläuche in jungen Zellen. 
Vergr. 1350. 
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Es ist nun die Frage, wieweit die Infektionsschläuche in die Schichten 
des Meristems vordringen, ob nicht gerade sie die Zellen zu Teilungen 


anreizen und damit das Meristem 
entstehen lassen. DANGEARD 
(1926, S. 152) schreibt, daß in 
der Zone der Zellteilungen keine 
Schläuche oder Bakterien in den 
Zellen zu finden seien. Die Sache 
ist indessen damit noch nicht 
entschieden, denn es besteht da 
folgende technische Schwierig- 
keit. Die Meristemzellen sind 
sehr reich an Cytoplasma und 
die äußersten Enden der Infek- 
tionsschläuche sehr dünn; wenn 
nun eine Färbung angewandt 
wird, die Cytoplasma und 
Schläuche ähnlich färbt, sind 


It beide nicht mehr mit Sicherheit 


voneinander zu unterscheiden. 
So verhält es sich z. B. auch 
mit der Fuchsin-Jodgrünfärbung 
bei JUEL-Material. Mit dem 
BENDA-Material wurden mehrere 
Färbeversuche nach üblichen 
Methoden vorgenommen, ohne 


ein befriedigendes Ergebnis zu liefern. Da in solchen Fällen allein 
das Ausprobieren zum Ziele führt, wurden Schnitte auf gut Glück für 


3—4 Stunden in Fuchsin-Jod- 
grün gebracht, worauf sie durch 
Abspülen mit starkem Alkohol 
entwässert und über Xylol in 
Xylol-Kolophonium eingebettet 
wurden. Der Erfolg war über- 
raschend gut, denn die Bak- 
terien waren intensiv blaurot 
gefärbt, die Schläuche blau, das 
Cytoplasma hellgrau mit leich- 
tem rosa Schimmer, das Kary- 
otin blaurot, die Nucleolen gelb- 
rot und die Zellmembranen je 
nach ihrem Alter blau bis blau- 


grau, die Chondriosomen dagegen blieben ungefärbt. Somit hoben sich 
Bakterien und Schläuche mit voller Klarheit voneinander und von allen 
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Zellbestandteilen ab, so daB irgendein Irrtum ausgeschlossen war. Diese 
Methode hat mir bei meiner Arbeit sehr wertvolle Dienste geleistet, 
ich wäre ohne sie nur wenig weiter gekommen als meine Vorgänger. 

Die so behandelten Präparate zeigten, daß bei Neptunia die sehr 
dünnen Enden der Infektionsschläuche weit nach vorn in die Zellen 
des Meristems hineindringen, nur in dessen äußersten Schichten — etwa 
vier — wurden sie nicht gefunden. Eine Photographie war leider un- 
möglich, weil die Schläuche sehr viele Krümmungen machen und die 
Immersionssysteme eine zu geringe Tiefenschärfe besitzen, um ein be- 
friedigendes Bild von ihnen zu liefern. Demnach wird es in erster Linie 
das Eindringen der Schläuche sein, das die Zellteilungen auslöst, und 
die Wirkstoffe werden zu weiter vorn liegenden Zellen geleitet werden und 
zu sonstigen nichtinfizierten Zellen, denn nicht in jede dringt im vor- 
liegenden Falle ein Schlauch ein. 

Die Richtigkeit dieser Ansicht ergibt sich aus der Tatsache, daß dort, 
wo kein Wachsen der Schläuche besteht, auch keine Zellteilungen auf- 
treten. Daher wachsen die Knöllchen trotz ihres Meristems nicht 
dauernd weiter wie die Wurzelspitzen. In den Knöllchen der Legu- 
minosen erfolgt bekanntlich die Bildung der Bakteroiden, und es setzen 
Abbauerscheinungen ein, sobald Wirtspflanze und Endophyten eine 
gewisse Zeit lang miteinander gelebt haben (vgl. Abb.2). Wenn nun 
diese beiden Vorgänge schneller fortschreiten als das Vordringen der 
Schläuche, muß das Wachstum der Knöllchen zwangsläufig aufhören. 
Bei Neptunia sind ferner alte und junge Knöllchen in einem Ballen 
dicht nebeneinander zu finden. Wiederholte Infektion an der gleichen 
Stelle kommt nicht in Betracht, zumal mit der Bildung von Periderm 
ein sehr bedeutendes Hindernis für das Eindringen von Bekterien ge- 
geben ist. Das Entstehen immer neuer Knöllchen am gleichen Ort und 
damit ganzer Ballen von einer Infektionsstelle aus geht — von unzweifel- 
haften Verzweigungen abgesehen — in der Weise vor sich, daß die Endo- 
phyten an geeigneten Stellen ihre Aktivität durch Vortreiben neuer 
Schläuche wieder aufnehmen, damit von neuem Zellen zur Teilung an- 
reizen und dadurch die Wirtspflanze zur Bildung eines neuen Meristems 
veranlassen. 


Die äußersten Enden der Infektionsschläuche sind, wie gesagt, sehr 
dünn, nur wenig dicker als die von ihnen umschlossenen Bakterien 
(etwa 0,4 u), die ungleich lang sind (etwa 1 ) und von denen die kürzesten 
fast Kugeln gleichen. Eine der wichtigsten und interessantesten Er- 
scheinungen der Symbiose ist das Übergehen der Bakterien aus den 
Schläuchen in das Cytoplasma der Wirtszellen. Prazmowskı (1890, 
S. 217) schreibt, daß die Schläuche zu Erweiterungen mit dünner Membran 
anschwellen, die sich verflüssige, und daß sich darauf die Bakterien mit 
dem Plasma vermengen; freilich sei das nicht direkt kontrollierbar. 











Reinhold Schaede: Die Knöllchen der adventiven Wasserwurzeln 





6 


Nach DAnGEARD (1926, S. 165) bilden sich Anschwellungen der Faden- 
enden, darauf scheide der Kern zweifellos eine Substanz aus, die den 
Schleim auflése und die darin enthaltenen Bakterien befreie. Auch 
MırLovıpov (1928, S. 59) spricht von „Infektionsvesikeln“. Man sieht, 
es ist nicht viel Bestimmtes iiber diesen wichtigen Punkt bekannt, das 
meiste beruht auf Annahme. Die Abbildungen, die DANGEARD gibt, 
sind so schematisch, daß sie kaum zu einer besseren Einsicht beitragen. 
Allem Anschein nach hat noch niemand den Vorgang der Infektion des 
Cytoplasmas genau gesehen, und es bestehen hier in der Tat einige 
Schwierigkeiten. McCoy (1929, S.403) sagt, die Befreiung der Bak- 
terien aus den Infektionsfäden sei schwer zu beobachten, weil sie in 
Form und Färbung nicht von den Mitochondrien zu unterscheiden seien; 
bei DANGEARD (1926, S. 11 f.) lesen wir, daß in dieser Hinsicht arge MiB- 
verständnisse vorgekommen sind, die von diesem Forscher in dankens- 
werter Weise erst beseitigt werden mußten. Hier hat sich nun die oben 
(S.4) beschriebene Fuchsin- Jodgrünfärbung an Brnpa- Material aus 
den genannten Gründen außerordentlich bewährt, indem sie vollkommen 
klare Bilder lieferte. 

Zunächst ist zu sagen, daß. es bei Neptunia allermeist nicht das 
apikale Ende eines Schlauches ist, aus dem die Bakterien herauskommen. 
Wäre das der Fall, dann könnte ja der Schlauch nicht weiterwachsen 
und die Bakterien nach vorn in neue Zellen tragen. Blasige Anschwel- 
lungen konnten ferner an den verschiedensten Stellen beobachtet werden, 
ohne daß sie sich geöffnet hätten, wie denn die Schläuche von recht 
unregelmäßiger Dicke sind und allerlei Auswüchse sowie Gestaltsunregel- 
mäßigkeiten aufweisen (Abb.3). Die Bakterien werden vielmehr ge- 
wöhnlich aus kurzen Seitenzweigen entlassen, seltener aus den Haupt- 
schläuchen, nachdem ihre Enden schon in andere Zellen weiter ge- 
wachsen sind. Der Übertritt der Bakterien in das Cytoplasma geht in 
folgender Weise vor sich. Es konnte beobachtet werden, daß fast gerade 
Ketten von Stäbchen aus Schläuchen heraus in das Cytoplasma ein- 
gedrungen waren (Abb. 4); an anderen Stellen zeigten Schläuche schwache 
füllhornähnliche Erweiterungen, aus denen die Bakterien sich infolge von 
häufiger Teilung fächerartig (im optischen Querschnitt) in das Plasma 
verteilt hatten (Abb.5 und 6). Man wird hier an Chlamydobakterien 
wie Crenothrix erinnert, deren Gallertscheide sich bekanntlich am Faden- 
ende etwas erweitert, um einzelne Bakterien in das Wasser zu entleeren. 
Die in das Cytoplasma übergetretenen Stäbchen vermehren sich sofort 
sehr schnell, doch davon später mehr. Leider kann nicht gesagt werden, 
aus welchem Grunde die Infektionsschläuche sich öffnen, und die Sache 
wird noch dadurch erschwert, daß es bei Neptunia Zellen gibt, durch die 
wohl Schläuche hindurchgewachsen sind und sich auch verzweigt haben, 
die aber niemals Bakterien entlassen. Darauf werden wir noch zurück- 
kommen (S. 13). Es könnte ja sein, daß nicht die Zellen die Schläuche 
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zur Öffnung bringen, wie DANGEARD (1926, S. 165) meint, sondern daß 
die Bakterien sich dabei aktiv beteiligen. 

Die Infektion des Cytoplasmas hat bei Neptunia für die Zellen die 
Folge, daß sie alsbald ihre Teilungsfähigkeit verlieren; nur wenn erst 
einzelne Bakterien im Plasma liegen, kann noch eine Zellteilung ein- 
treten. Hierin besteht eine Parallele zu Pisum sativum, von dem Dax- 
GEARD (1926, S. 41, 44) ganz ähnliche Angaben macht. Anders verhält 
sich dagegen Phaseolus vulgaris, wo nach McCoy (1929, S. 404) noch 
Teilungen gefunden werden, bis die Zellen reichlich mit Bakterien gefüllt 





Abb.5a. Abb. 5b. Abb. 6. 
Abb. 4—6. Einwanderung der Bakterien aus den Infektionsschläuchen in das Cytoplasma. 
4a und b, 5a und b gleiches Bild bei verschiedener Einstellung. Vergr. 1350. 


sind, und bei Lupinus-Arten erfolgt sogar die Verbreitung des Endophyten 
allein durch Zellteilung (MıLovınov 1926, S. 339; SOHAEDE 1932, S. 417). 
Wenn man die Leguminosen hinsichtlich der Weiterverbreitung der 
Endophyten im Gewebe und der Teilungsfähigkeit der Zellen mit infi- 
ziertem Cytoplasma im Überblick betrachtet, ergeben sich folgende 
drei Typen: 1. Die Verbreitung erfolgt durch Schläuche, die Zellteilungen 
werden unmittelbar nach dem Übergang der Bakterien in das Cytoplasma 
eingestellt (z. B. Neptunia, Pisum); 2. die Verbreitung erfolgt ebenfalls 
durch Schläuche, die Zellteilungen hören aber erst auf nach reichlicher 
Vermehrung der Bakterien im Cytoplasma (z.B. Phaseolus); 3. die 
Schläuche fehlen, die Bakterien gehören zum Zellinventar und werden 
durch Zellteilungen regelmäßig weitergegeben (z. B. Lupinus). Man kann 
in diesen Verhältnissen eine wachsende Toleranz des Protoplasmas der 
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Wirtspflanzen gegeniiber den Endophyten erblicken. Natiirlich werden 
sich nicht alle Leguminosen streng einem der drei Typen zuordnen lassen, 
wie denn Übergänge bei allen Lebensgemeinschaften und Lebens- 
vorgängen die Regel sind. 

Eine weitere Folge der Cytoplasmainfektion ist das stärkere Wachs- 
tum der Zellen gegenüber ihren Nachbarn, die entweder von den Endo- 
phyten überhaupt nicht angegriffen worden sind oder nur einen un- 
geöffneten Schlauch beherbergen; auch ihr Kern vergrößert sich stark, 
was allerdings bei allen Symbiosen eine so gewöhnliche Erscheinung ist, 
daß darüber kein Wort mehr zu verlieren ist. Die Kerne von Neptunia 
oleracea besitzen übrigens eine sehr große Zahl von Chromocentren, 
ebenso ist die Chromosomenzahl hoch. 

Sobald die Bakterien in das Cytoplasma eingewandert sind, teilen sie 
sich nicht nur viel schneller als zuvor, sondern sie werden auch beträcht- 
lich größer als die im Schlauch ; sie müssen demnach in dem neuen Medium 
zunächst erheblich bessere Lebensbedingungen finden. Dieses Verhalten 
verdient unsere Aufmerksamkeit, denn vom Cytoplasma umschlossen 
sind ja auch die Schläuche, und doch teilen sich in ihnen die Bakterien 
viel langsamer. Stoffaustausch zwischen diesen und dem Plasma muß 
aber stattfinden, denn anderenfalls könnten die Bakterien nicht die 
nötigen Nährstoffe erhalten, um sich zu vermehren und die Schläuche zu 
verlängern, auch würden an die Zellen keine Wirkstoffe abgegeben 
werden, die Teilungen veranlassen. Dennoch sind die Schläuche für be- 
stimmte Stoffe offenbar ein unüberwindliches Hindernis, wie wir später 
(S. 11, 18) sehen werden, und ausschließlich bei unmittelbarer Be- 
rührung von Bakterien und Cytoplasma ergeben sich für beide ganz 
bestimmte Folgen, über die bei gegebener Gelegenheit näher zu be- 
richten sein wird (S. 14, 19). 

Die erste größere Ansammlung von Bakterien im Cytoplasma bildet 
sich oft um den Kern herum (Abb. 7), kann aber auch abseits von ihm 
in einem Winkel der Zelle zu finden sein. Es liegt eine Art von ,,An- 
ziehungskraft‘‘ seitens des Zellkernes vor, die sich häufig auch gegen- 
über dem Infektionsschlauch äußert, indem dieser auf seinen krummen 
Wegen die Richtung zum Kern bevorzugt. Darauf ist seit BEISERINCK 
(1894, S. 732) wiederholt hingewiesen worden, so von DANGEARD (1926, 
S. 165) und Minovipov (1928, S. 59); indessen darf nicht verschwiegen 
werden, daß bei Neptunia der Infektionsschlauch garnicht selten abseits 
vom Kerne vorbeigehen kann, ohne von diesem in seinem Verlaufe 
irgendwie beeinflußt zu werden. 

Die schnelle Vermehrung der Bakterien hat zur Folge, daß die Zelle 
sich vollständig mit Bakterien füllt, wobei meist eine große Vakuole 
erhalten bleibt (Abb. 7—9), während vom Cytoplasma mit Ausnahme 
des Tonoplasten kaum noch etwas zu erkennen ist; es hüllt die Bakterien 
wohl mit sehr dünner Schicht ein. Hierin besteht offenbar bei allen 
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Leguminosen weitgehende Übereinstimmung. DANGEARD (1926, S. 152) 
macht darauf aufmerksam, daß die Bakterien nicht imstande sind, in 
den Kern einzudringen, ebensowenig vermag das ja der Infektions- 
schlauch. Wenn man sich die Sache näher überlegt, so ist das doch 
merkwürdig, denn was hindert sie eigentlich? Die Schläuche können 
den Kern zwingen, seine Kugelgestalt aufzugeben und sich an der Stelle, 
wo sie in seiner unmittelbaren Nähe vorbeilaufen, einzubuchten. Sehr 
starke Einschnürungen gehen oft wohl darauf zurück, daß der Kern bei 
seinem Wachstum den Schlauch nicht beiseite zu drängen vermag und 
sich deshalb um ihn herumschmiegen muß, übrigens auch ein Hinweis 
auf die flüssige Beschaffenheit des Kernes. 





Abb. 7. Abb. 8. Abb. 9. 
Abb. 7—9. Verbreitung der Bakterien im Cytoplasma. Abb. 7. Wenige Bakterien im Cyto- 
plasma; Abb.8. Bakterien reichlich vermehrt; Abb.9. Zelle mit Bakterien gefüllt bis auf 
eine große Vakuole. Vergr. 900. 


In den Zellen, die in die Streckungsphase übergegangen sind und ihr 
Volumen um ein Mehrfaches vergrößert haben, kann man die Infektions- 
schläuche sehr gut untersuchen, und es ist nun von ihnen noch einiges 
zu sagen. Wenn die Zellen wachsen, müssen auch die Schläuche sich 


verlängern, sonst würden sie zerrissen werden, was jedoch niemals ge- 
schieht Im Gegenteil, sie werden beträchtlich dicker als ihre sehr feinen 
Enden und enthalten oft mehrere Reihen von Stäbchen, besonders in 


Anschwellungen von verschiedener Gestalt haben sich größere Mengen 
von Bakterien angesammelt. Daraus folgt, daß die Bakterien in den 
Schläuchen sich vermehren und ihre Hülle erweitern. Der Verlauf der 
Schläuche in den Zellen der Neptunia ist ganz unregelmäßig, sie führen 
die mannigfaltigsten Krümmungen aus, und selten findet man ein einiger- 
maßen gerades Stück (Abb. 3). Sie sind ferner stets von Cytoplasma um- 
geben, das in den älteren vakuolenreichen Zellen eine dünne Hülle um 
sie bildet. 

In den Präparaten der nach JuEL und besonders der nach BENDA 
fixierten Knöllchen lassen sich mit Hilfe der angegebenen Färbung die 
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einzelnen Bakterien in den Schläuchen ausgezeichnet beobachten. MrLo- 
vıDov (1928, S. 59) sagt zwar, vor seinen Untersuchungen an Carmichaelia 
australis! seien „eher Vermutungen als Gewisses über das Vorkommen 
von Bazillen und Kokken in den Infektionsfäden, Zooglöen und Infek- 
tionsvesikeln“ geäußert worden; allein bereits bei Prazmowskı (1888, 
S. 249) kann man über ,,winzige, stäbehenförmige Körperchen‘“ in den 
Schläuchen lesen, ferner daß diese in ihrem ‚ganzen Verlaufe mit äußerst 
kleinen, stäbchenförmigen Körperchen erfüllt‘ seien, und daß die Stäb- 
chen im Schlauch meist parallel zur Längsachse gelagert seien, und an 
anderer Stelle (1890, S. 211) spricht derselbe Forscher z. B. von einem 
glänzenden mit Bakterien erfüllten Schlauch, den er auch abbildet, 
wonach kein Zweifel bestehen kann, daß bereits er die Bakterien in den 
Schläuchen wirklich gesehen hat. Bei Neptunia oleracea sind die Stäbchen 
darin von ungleicher Größe, die kleinsten von ihnen fast kugelig, alle 
von einem hellen Hofe umgeben, der allerdings Fixierungsartefakt sein 
kann. Die Schläuche besitzen einen dünnen Mantel, der sich kräftiger 
färbt und auf Querschnittsbildern einwandfrei zu erkennen ist. Dieser 
Eigenschaft wegen wird in der vorliegenden Arbeit nach dem Vorgang 
von PRAZMOWSKI (1890, S. 200) von Infektionsschläuchen gesprochen und 
nicht von Infektionsfäden. Der Mantel der älteren Schläuche ist dicker 
als der der jungen, und seine Wandstärke gleicht bei den ersteren der 
der Zellmembranen. In seinem Inneren befindet sich eine schwächer 
färbbare Substanz, zweifellos Schleim, ein Sekret der Bakterien, in dem 
sie eingebettet liegen. Der Schlauchmantel ist von PrAazmowskı (1890, 
S. 213) und MıLovıpov (1926, S. 336) an lebendem Material beobachtet 
worden, bei diesem, das ja ungefärbt ist, muß man freilich Lichtbrechungs- 
erscheinungen an den Flanken der cylindrischen Körper berücksichtigen. 
Daß der Mantel jedoch kein Fixierungsartefakt ist, ergibt sich aus den 
folgenden Untersuchungen: 

BEIJERINCK (1894, S. 730; 1912) hat die Blaufärbung der Infektions- 
schläuche mit Chlorzinkjod gefunden. Bakterienprodukte mit dieser 
Reaktion sofort für Cellulose anzusprechen, sind wir allerdings nicht 
berechtigt (vgl. TUNMANN-ROSENTHALER 1931, S.947, 952); nach 
BEIJERINCK (1912) färbt sich ferner das „Zellulan‘ mit Chlorzinkjod und 
Jod-Schwefelsäure nicht blau. Ich habe den Versuch an Mikrotom- 
schnitten wiederholt und die gleiche Reaktion beobachtet, freilich nur 
an den dickeren Schläuchen, während hinsichtlich der dünnsten keine 
Klarheit zu erlangen war, weil der übrige Zellinhalt sich kräftig gelb färbt 
und den zarten blauen Farbton überdeckt. Es zeigte aber allein der 
Mantel der Schläuche die Reaktion, die Schleimsubstanz und die Bakterien 
darin waren dagegen gelb, und damit bekam die Sache eine andere 
Wendung, denn der Mantel hatte sich als Körper von eigener chemischer 

1 Bacterium radicicola forma Carmichaeliana ist nach MILOvVIDOV grampositiv. 
Die Rasse von Neptunia oleracea ist gramnegativ. 
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Natur erwiesen und nicht lediglich als dichtere auBerste Schicht der 
fädigen Zooglöa. 

Zwecks näherer Untersuchung wurde Färbung mit Kongorot in 
schwach basischer Lösung (3—4 Stunden lang) vorgenommen, und es 
ergab sich folgendes Bild: Allein der Mantel der Schläuche, auch der 
der jüngsten, war ziegelrot gefärbt ebenso wie die Zellmembranen, die 
Bakterien im Schlauch dagegen und die sie einhüllende Schleimsubstanz 
waren völlig ungefärbt und darum unsichtbar; die Bakterien im Cyto- 
plasma wiederum und dieses selbst waren kräftig orangefarben, und zwar 
war es der plasmatische Inhalt der Stäbehen, der den Farbstoff ge- 
speichert hatte, denn die nach seinem Abbau übrigbleibenden Membran- 
reste zeigten hell-orange Farbe. Daraus folgt erstens, daß Schlauch- 
mantel und Zellmembranen sich gegenüber Kongorot ganz gleich ver- 
halten, und zweitens, daß die Bakterien mit diesem Farbstoff wohl färbbar 
sind; und wenn diejenigen im Schlauch samt der Schleimsubstanz farblos 
bleiben, während der Mantel rot ist, ergibt sich, daß das Kolloid Kongorot 
nur bis hierhin eindringen kann. Diese Durchlässigkeitsverhältnisse der 
Schleimsubstanz geben uns einen Hinweis für die Lösung der früher 
(S. 8) aufgeworfenen Frage, warum die Stäbchen im Schlauch, obwohl 
dieser vom Cytoplasma umschlossen ist, nicht ebenso günstige Bedingungen 
für Wachstum und Vermehrung finden wie die in das Cytoplasma selbst 
eingewanderten. | 

Bei näherer Überlegung muß man die Möglichkeit in Betracht 
ziehen, daß der Schlauchmantel nicht ein Erzeugnis der Bakterien ist, 
sondern der Zelle, indem sie die eindringende Zooglöa alsbald mit einer 
Hülle von Cellulose oder einem sehr nahe verwandten Stoff umgibt. 
Man muß sich noch vergegenwärtigen, daß bei den Chlamydobakterien 
und sonstigen Zooglöen auf der Außenseite der Gallerte keine Mantel- 
schicht, besonders noch dazu von eigener chemischer Beschaffenheit auf- 
tritt. Um die Verhältnisse nach Möglichkeit zu klären, wurde Färbung 
mit Hämatoxylin nach EHRLICH vorgenommen, das pektinhaltige Mem- 
branen färbt, reine Cellulose dagegen nicht. Nach dieser Behandlung 
waren die Zellmembranen in der Tat schwärzlich!, ebenso verhielt sich 
der Mantel der Schläuche, ihr Inhalt dagegen hatte sich blau gefärbt. 
Man könnte ferner daran denken, daß man von intercellularen Infektions- 
schläuchen, die hier und da vorkommen, einen Aufschluß erhalten 
könnte; aber diese sind leider ungeeignet, weil Zellmembranen und 
Mäntel — falls solche hier überhaupt vorhanden sind — so dicht an- 
einander schließen, daß man sie nicht unterscheiden kann. Da nun an 
den Durchtrittsstellen der Schläuche durch die Zellwände beide unmittel- 
bar ineinander übergehen und sie — die jüngsten Schläuche ausge- 
nommen — gleich dick sind, die gleiche Reaktion mit Chlorzinkjod geben 


1 Nur das nach Just fixierte Material ist hierzu geeignet; in dem nach BENDA 
fixierten färben sich alle Membranen bräunlich und heben sich wenig deutlich hervor. 
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sowie mit allen angewandten Färbemethoden die gleiche Färbung zeigen, 
gewinnt die oben ausgesprochene Vermutung eine gewisse Wahrschein- 
lichkeit!. Ein Beweis liegt freilich noch nicht vor, und ich sehe zur Zeit 
keinen Weg für eine sichere Entscheidung. 

Würde die Zelle den Mantel liefern, dann würde sich zweierlei leichter 
erklären lassen. Frstens könnte die Öffnung der Schläuche in der Weise 
erfolgen, daß ihre Celluloseschicht, die an den zuletzt ummantelten 
Endigungen am schwächsten ist, gelöst oder infolge von Vermehrung 
der Bakterien, mit der sie nieht Schritt hält, gesprengt wird, wonach der 
Schlauchinhalt in das Cytoplasma übertreten kann. Zweitens ließe sich 
die Tatsache, daß manche Schläuche sich nie öffnen, so verstehen, daß 
diese von der Zelle mit einem kräftigen Mantel umgeben werden, der ent- 
sprechend den Teilungen der Bakterien erweitert und verstärkt wird, 
wodurch diese immer darin eingeschlossen bleiben. Auf den möglichen 
Einwand, die Bakterien seien ja doch befähigt, Zellmembranen mit Hilfe 
von Enzymen zu durchbrechen, könnten also wohl auch den Mantel auf- 
lösen, ist zu entgegnen, daß sie ausschließlich die jüngsten Wände durch- 
bohren, die bekanntlich vorwiegend aus Pektin bestehen. Das beweisen 
mit Chlorzinkjod behandelte Präparate der Knöllchen von Neptunia, 
denn die Wände der ausgewachsenen und der nicht mehr teilungsfähigen 
Zellen geben kräftige Cellulosereaktion, die Mittellamelle ist als heller 
Streifen deutlich sichtbar; dagegen zeigen die Membranen des Meristems 
und der unmittelbar angrenzenden Schichten, also des Gewebes, in dem 
die Endophyten sich verbreiten, nur einen schwachen bläulichen Schim- 
mer, enthalten somit wenig Cellulose. 


Betrachtet man das Gewebe eines ausgewachsenen Knöllchens von 
Neptunia oleracea, so nehmen einen sehr bedeutenden Anteil davon die 
sehr großen, mit Bakterien erfüllten Zellen ein (Abb. 1, 2), durch die 
nicht selten außerdem noch Schläuche laufen (Abb. 10—12). Das 
kommt bei anderen Leguminosen gleichfalls vor, wird z. B. von DANGEARD 
(1926, Tafel I, Abb. 9) für Pisum sativum abgebildet und von McCoy 
(1929, S.403) für Phaseolus vulgaris erwähnt mit dem Bemerken, daß 
sich die Schläuche in alten Zellen nicht weiter entwickeln, was auch für 
Neptunia im allgemeinen zutrifft; über abweichendes Verhalten wird 
später berichtet (S. 16). Zwischen den eben besprochenen Zellen liegen 
kleinere, die von den Endophyten überhaupt nicht angegriffen worden 
sind, also weder einen Schlauch noch Stäbchen im Cytoplasma enthalten 
(Abb. 1, 2). Sie treten offenbar auch bei anderen Leguminosen auf, 
denn DANGEARD (1926, S. 165) spricht von ,,cellules parasitées‘’ und 
cellules intermédiaires“, nur sagt er nicht, bei welchen Pflanzen sich das 

1 Es sei darauf aufmerksam gemacht, daß bei Mykorrhizen Ausbildung von 
Zellulosescheiden oder ,,Buchsen‘ um die Pilzhyphen vorkommt [BURGEFF, H.: 
Saprophytismus und Symbiose, S. 168, 170, 181. Jena 1932. — FREISLEBEN, R.: 
Ber. dtsch. bot. Ges. 51, 355 (1933); Jb. Bot. 80, 441 (1934)]. 
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findet. AuBerdem gibt es wenige Zellen, durch die zwar Schlauche 
hindurchgewachsen sind, die aber im Cytoplasma keine Bakterien zeigen. 
Diese Zellen gleichen im übrigen vollständig den in keiner Weise in- 
fizierten, insbesondere besitzen sie gleich große Kerne, sie verhalten sich 
also so, als ob die Schläuche gar nicht da wären, wiewohl diese sich ver- 
zweigen und ansehnliche Dicke erreichen können (Abb. 13, 14). Daraus 
folgt, daß im vorliegenden Falle die Bakterien in den Schläuchen zwar 





Abb. 11. 


Abb. 10—12. Mit Bakterien gefüllte Zellen, 
darin zugleich ein ungeöffneter Infektions- 
schlauch. Vergr. 900. 





Vida Dl 
Abb. 12. 


ernährt werden und sich in gewissen Grenzen vermehren, daß sie dagegen 
auf die Zelle nicht denjenigen Einfluß ausüben können, der vorliegt, 
sobald sie in das Cytoplasma übergewandert sind, und der Zelle wie Kern 
zu starker Volumenzunahme veranlaßt. Vielleicht ist auch hier die in einem 
früheren Absatz erwähnte Durchlässigkeit der Schleimsubstanz im Spiele. 

Es ist zu erwähnen, daß die Schläuche gelegentlich in Intercellularen 
gefunden werden, und zwar nicht in vorgebildeten, sondern in Gängen, 
die sie selbst durch Auflösung der Mittellamelle gebildet haben. In 
Anbetracht der Fähigkeit der Endophyten, Zellwände zu durchdringen, 
ist es nicht verwunderlich, wenn an manchen Stellen die verhältnismäßig 
leicht lösliche Pektinsubstanz der Mittellamelle besonders stark an- 
gegriffen wird und die Schläuche ihr folgen. Schon Prazmowskı (1890) 











14 Reinhold Schaede: Die Knöllchen der adventiven Wasserwurzeln 


bringt eine Abbildung, die zeigt, daß bei der Erbse die Schläuche sich 
beim Durchtritt von einer Zelle zur anderen in der Mittellamelle stark 
erweitern; ähnliches konnte auch bei Neptunia beobachtet werden. 
Ferner bringt MiLovipov (1926, S. 337) Angaben über intercellulare 


Zooglö 


Wenn auch die Umgestaltung der Bakterien in die Bakteroiden eine 
bekannte Erscheinung ist, lohnt es sich doch, in Kürze darauf einzugehen, 
wie der Vorgang sich im vorliegenden Falle abspielt, während dessen 
die betreffenden Zellen übrigens beträchtlich wachsen (Abb. 2). Zu- 
nächst werden die Bakterien größer, vor allem nimmt ihre Länge zu, 
sie verlieren die gerade Stäbchenform, es treten bereits keulige Gebilde 


Abb. 13. Abb. 14. 
Abb. 13 und 14. Bakterienfreie Zellen mit Infektionsschläuchen, die ihre Bakterien nicht 
entlassen. Vergr. 900. 


auf (Abb. 15), und unter weiterer Größenzunahme entstehen gekrümmte 
Keulen, schlangenähnliche und unregelmäßigelänglicheGestalten (Abb. 16). 
Diese schwellen zur Birnenform an, und schließlich werden Blasen 
daraus (Abb. 17), die gegenüber der ursprünglichen Größe der Stäb- 
chen stark an Umfang zugenommen haben. In das Cytoplasma einwan- 
dernde Stäbchen messen 0,4 : 1 u, nach ihrer Verbreitung darin durch- 
schnittlich 0,5 : 1,54, die Blasen haben einen Durchmesser von 2,54 im 
Durchschnitt. Morck (1891), der die Bakteroiden von 65 Leguminosen- 
arten untersucht und beschrieben hat, bildet für Neptunia oleracea auch 
Y-Formen ab; diese habe ich zwischen den erwähnten Gestalten ganz 
selten gefunden. In den Birnenformen und besonders in den Bläschen 
sind rundliche, stark lichtbrechende Körper zu sehen. Es handelt sich 
sehr wahrscheinlich um einen in Menge angesammelten Reservestoff, 
jedoch nicht Fett, denn Schwärzung mit der Osmiumsäure des Fixierungs- 
mittels nach BENDA erfolgt nicht. Diesen Stoff in gleicher Form hat 
bereits DANGEARD (1926, S. 168) in Birnen- und Bläschenbakteroiden 
bei anderen Leguminosen beobachtet, er tritt also offenbar in diesem 
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weit fortgeschrittenen Zustand der Veränderung häufig auf. Eine inter- 
essante Angabe findet sich bei Prazmowskı (1890, S. 206). Er schreibt, 
bei der Erbse seien die Bläschenbakteroiden verhältnismäßig selten, 
häufiger bei Trifolium- und Medicago-Arten, und sie würden namentlich 
in solchen Knöllehen massenhaft angetroffen, die samt den Wurzeln 





Abb. 15. Abb. 16. 


Abb. 15—17. Umwandlung der Stäb- 
chen in Bakteroiden. Abb. 15. Beginn 
der Gestaltsveränderung; 
Abb. 16. Stark veränderte Stäbchen; 
Abb. 17. Bläschen. Vergr. 900. 





Abb. 17. 


längere Zeit in Wasser untergebracht worden seien. Der Aufenthalt 
unter Wasser scheint danach die Ausbildung der Bläschenbakteroiden, 
die sonst nicht allzu häufig sind, zu begünstigen, und das würde ja gerade 
für die Wasserwurzelknöllchen der Neptunia in erster Linie zutreffen. 
Veränderungen der Zellkerne konnten in den bakteroidenhaltigen Zellen 
mit Ausnahme der Vergrößerung nicht festgestellt werden, leichte 
Gestaltsunregelmäßigkeiten gehen auf die Wirkung des Fixierungsmittels 
zurück, sie können auch in nicht infizierten Zellen beobachtet werden, 
und wenn MıLovıpov (1928, S. 59) für die ersteren amöboide Zellkerne 
beschreibt, so hat er sicherlich Fixierungsartefakte vor sich gehabt. 
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Befindet sich in einer bakterienfiihrenden Zelle ein Schlauch, so 
bleiben die darin eingeschlossenen Stäbchen von den beschriebenen 
unberührt, worüber bald ausführlicher zu be- 

richten sein wird (S. 18). Doch kann es vorkommen, daß ein Schlauch 
sich nachträglich öffnet, und dann liegt zwischen den Bakteroiden eine 
Ansammlung von unveränderten Stäbchen ! (Abb. 18), die freilich bald 
das gleiche Schicksal haben werden wie die früher in das Cytoplasma 
übergetretenen. Es scheint mir, daß der in Rede stehende Vorgang durch 
Sprengung des Schlauches infolge von starker Vermehrung der Bak- 
terien zustande kommt, denn man kann auffallend große blasige Er- 
weiterungen der Schläuche antreffen und nicht selten in jenen Hauien 





Abb. 18. Abb. 19. 
Abb. 18 und 19. Späte Öffnung von Infektionsschläuchen. Vergr. 900. 


intakter Stäbchen noch die Form der Schlauchanschwellungen wieder- 
erkennen (Abb. 18, 19). Diese nachträgliche Öffnung ist in manchen 
Knüllchen keine seltene Erscheinung, in einem, dessen Schnitte ich durch- 
suchte, war sie geradezu die Regel, so daß Schläuche und Bakteroiden 
gleichzeitig in einer Zelle nur selten angetroffen wurden. 


Daß die Bakteroiden schließlich abgebaut werden und das Gewebe 
der Knöllchen degeneriert, ist bekannt; so wird denn auch aus denen 
von Neptunia, wenn sie ein bestimmtes Alter erreicht haben, auf Druck 
eine schleimige Masse entleert. Aber genaue Angaben über die Einzel- 
erscheinungen des Abbaues sind recht spärlich. Wie DANGEARD (1926, 
S. 168 f.) schreibt, schwindet der färbbare Inhalt der deformierten Bak- 
terien, und zwar unter dem Einfluß von Protease, die der Kern aus- 
scheiden soll. SCHAEDE (1932, S.418ff.) hat an den Knöllchen von Lupinus 


1 Nachträgliche Öffnung von Schläuchen kann sogar noch eintreten, wenn der 
Abbau der Bakterien schon begonnen hat. 
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albus nachgewiesen, daß die plasmatischen Bestandteile der endophyti- 
schen Bakterien abgebaut werden, während ihre Membranen : übrig 
bleiben. Dasselbe gilt im großen und ganzen auch für Neptunia oleracea. 
Die Verdauung macht sich optisch in einem Schwinden der Färbbarkeit 
des Plasmas bemerkbar (Abb. 2), die Bakteroiden verblassen also, und 
zwar pflegt dieser Vorgang in dem Bläschenzustand einzusetzen (Abb. 20). 
Doch konnte hinsichtlich des Beginnes bei Neptunia in den einzelnen 
Knöllchen verschiedenes Verhalten beobachtet werden, indem nämlich 
bereits die Birnenformen verblassen 
können, in anderen Fällen die stark 
deformierten Stäbchen, ja einmal sogar 
schon die vergrößerten Stäbchen; hier 
fing demnach der Abbau des Bakterien- 
plasmas bereits an, ehe sich richtige 
Bakteroiden gebildet hatten. 

Nach vollendeter Verdauung der 
Bakterien schrumpfen ihre Membranen 
infolge des Turgorverlustes zu unregel- 
mäßigen Gebilden ein, die meistenteils 
untereinander verkleben. Im weiteren 
Verlauf können zwei Wege eingeschlagen 
werden. Entweder ballen sich die Mem- 
branreste zu einem wirren Haufen zu- Abb. 20. Die Verdauung 
sammen, die sie bergende Zelle stirbt "ne VAR 
ab und wird nach Schwinden ihres 
Innendruckes von den turgeszenten Nachbarn zusammengedrückt. 
Oder es entsteht in der Zelle eine schleimige flockige Substanz, viel- 
leicht durch Verquellen und Verschleimen der Bakterienmembranen, 
die nicht mehr sichtbar sind. In diesem Falle können die abgestorbenen 
Wirtszellen ihres Inhaltes wegen nicht zerdrückt werden, sondern ihre 
Wände werden nach innen durchgebogen. Beide Vorgänge können sich 
in den einen Knöllchen nebeneinander abspielen, in anderen findet 
man wiederum streng geschieden entweder den ersten oder den 
zweiten. 

Von dem Cytoplasma der Wirtszellen, in denen Bakterienverdauung 
stattfindet oder vollendet ist, läßt sich nichts Rechtes mehr erkennen, 
es muß sich um so geringe Mengen in so dünner Schicht handeln, daß 
sie sich der Beobachtung entziehen. Dagegen werden die großen Kerne 
ohne Schwierigkeiten nachgewiesen. Sie sind anscheinend noch un- 
verändert, wenn die plasmatischen Bestandteile der Bakterien so gut 
wie vollständig abgebaut sind; inwieweit gewisse Abweichungen ihrer 
Form von der Kugelgestalt der Natur entsprechen oder auf die Fixierungs- 
mittel zurückgehen, kann man nicht sagen. Die Kerne sind auch noch 
vorhanden, wenn von den Bakterien nur noch die Membranreste übrig 

Planta. Bd. 31. 2 
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sind oder die schleimige Substanz sich bildet, immer solange die Zellen 
noch turgeszent sind. In diesen späten Stadien haben die Kerne jedoch 
sehr eigenartige, vollkommen unregelmäßige Formen angenommen und 
zeigen hinsichtlich der Färbbarkeit Abweichungen von den normalen, 
daß man sie mit Recht für stark von den Degenerationserscheinungen in 
Mitleidenschaft gezogen ansprechen wird. Nach dem Verlust des Turgors 
der Zellen konnten die Kerne nicht mehr ermittelt werden. Diesem Be- 
fund zufolge ist es sicher, daß nicht nur die wertvollen Stoffe der Bak- 
terien, sondern auch Cytoplasma und Kerne der sie beherbergenden 
Zellen von dem benachbarten Gewebe resorbiert werden. 

Auf die Bakterien in den Schläuchen haben die Abbauerscheinungen 
keinerlei Einfluß, sie verwandeln sich ja auch, wie oben erwähnt worden 
ist, nicht in Bakteroiden. Man findet also im Endstadium zu seiner Über- 
raschung die Stäbehen im Schlauch vollkommen unverändert, während 
von denen im Cytoplasma nur noch die beschriebenen Reste vorhanden 
sind. Das ist bereits Prazmowskı (1890, S. 200, 229) und BEIJERINcK 
(1894, S. 730) aufgefallen; dieser sagt auch schon, daß es vielleicht die 
Schleimhülle sei, durch die die Bakterien vor der Beeinflussung vonseiten 
des Cytoplasmas geschützt werden. Der früher (S. 11) beschriebene 
Färbeversuch mit Kongorot, in dem sich allein der Schlauchmantel 
färbte, nicht aber der Schlauchinhalt, hat den Nachweis für die Undurch- 
lässigkeit der Schleimsubstanz gegenüber bestimmten Stoffen erbracht, 
und zu diesen gehören, wie wir jetzt genau angeben können, sowohl die 
Stoffe, welche die Umwandlung der Stäbehen in Bakteroiden bewirken, 
als die Enzyme, welche die Verdauung der Bakterien besorgen. 

BEIJERINCK (1888, S. 727) wie Prazmowskı (1890, S. 200) geben an, 
daß sich aus alten entleerten Knöllchen Bacterium radicicola leicht iso- 
lieren lasse, während das in früheren Zuständen weniger einfach sei. 
Die Präparate alter Knöllehen mit der schleimigen Degeneration der 
Bakterienreste bringen die Lösung dieser etwas merkwürdigen Sache. 
In der Schleimsubstanz können nämlich ganz normale Stäbchen an- 
getroffen werden. Ein Einbruch fremder Bakterien von außen her 
kommt nicht in Betracht, weil das Gewebe der Knöllchen, insbesondere 
das Periderm, noch nicht zerstört ist. Es kann also nur Bacterium radici- 
cola sein, das sich aus den unversehrt gebliebenen Schläuchen befreit und 
in dem Schleim verbreitet hat, was übrigens schon Prazmowskı (1890, 
S.230) als möglich angenommen hatte. Diese so späte Öffnung der 
Schläuche ist ohne weiteres verständlich unter der Voraussetzung, daß 
ihr Mantel von der Zelle gebildet wird; denn nach dem Tode der Zelle 
kann der Mantel nicht mehr entsprechend der Vermehrung der Bakterien 
instand gehalten und darum gesprengt werden. Unter solchen Um- 
ständen ist es ohne weiteres verständlich, wenn aus alten Knöllchen, 
obwohl deren Bakteroiden vollständig verdaut sind, das Bakterium ohne 
Schwierigkeit isoliert werden kann. 
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Es wurde eben gesagt, in dem Schleim seien ganz normale Stabchen 
zu finden. Hier ist eine Einschränkung zu machen, weil die Bakterien 
in einzelnen Fällen auffallend blaß gefärbt waren. Wenn man die Ver- 
hältnisse beim Abbau der Bakteroiden berücksichtigt, wo ja eine Ab- 
nahme der Färbbarkeit infolge von Schwinden des Plasmas vorliegt, 
so wird man dasselbe- für die in Rede stehenden Stäbchen in Betracht 
ziehen. Die Ursache hierfür könnte sein, daß gelegentlich noch proteo- 
lytische Enzyme in dem Schleim vorhanden sind, von denen die in ihn 
eingewanderten Bakterien angegriffen werden. 

Die Untersuchung der Knöllchen der Erdwurzeln brachte übrigens 
das gleiche Ergebnis wie die der Wasserwurzelknöllchen. 


Zum Schlusse wollen wir in einer Zusammenstellung betrachten, in 
welcher Weise sich die Endophyten und die Wirtszellen gegenseitig beein- 
flussen, soweit sich das mit Hilfe des Mikroskopes erfassen läßt. Das 
Ergebnis wird nicht allein für Neptunia oleracea gelten, sondern auch für 
alle Leguminosen mit ähnlichem Befund. Die in den Infektionsschläuchen 
eingeschlossenen Bakterien veranlassen die Wirtszellen zu gesteigerter 
Teilungstätigkeit, sie finden gewisse Mengen von Nahrung, so daß sie 
sich innerhalb bestimmter Grenzen vermehren können und ein Wachs- 
tum der Schläuche ermöglicht wird. Indessen werden sie nicht in Bak- 
teroiden umgewandelt, auch nicht verdaut, obwohl sich diese Vorgänge 
in der nächsten Umgebung der Schläuche abspielen; die Schleimhülle 
schützt sie vor der dahin gerichteten Einwirkung seitens der Wirtszellen. 
Wenn diese einen Schlauch beherbergen, der geschlossen bleibt und darum 
keine Bakterien in das Cytoplasma entläßt, verhalten sich die Zellen 
genau so wie nicht infizierte. Dagegen finden wir wesentlich andere 
Wechselwirkungen, wenn die Bakterien und das Cytoplasma der Wirts- 
zellen nach Öffnung der Schläuche in unmittelbare Berührung mit- 
einander getreten sind, und zwar ausschließlich unter dieser Voraus- 
setzung. Die Wirtszellen wie ihre Kerne werden zu starker Größen- 
zunahme veranlaßt, die Teilungsfähigkeit dagegen unterdrückt. Die Bak- 
terien werden größer und vermehren sich sehr schnell, sie finden demnach 
anfangs günstigere Lebensbedingungen als in den Schläuchen. Dann aber 
erfolgt ihre Verwandlung in Bakteroiden, und schließlich werden sie 
von den Wirtszellen verdaut. Die in das Cytoplasma übergetretenen 
Bakterien sind bei normalem Ablauf der Symbiose trotz der zunächst 
guten Entwicklung unfehlbar dem Tode verfallen; man bekommt den 
Eindruck, als würden sie von der Wirtspflanze gemästet und dann für 
die eigene Ernährung verbraucht. Aber auch die Wirtszellen mit in- 
fiziertem Cytoplasma sterben immer nach Verdauung der Bakterien ab. 
Alle wertvollen Substanzen werden sicherlich von den Nachbarzellen 
resorbiert. 


Q* 
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Zusammenfassung. 

An frei im Wasser gewachsenen Adventivwurzeln der Leguminose 
Neptunia oleracea Lour. wurden zahlreiche Bakterienknöllchen ge- 
funden, an den Erdwurzeln der gleichen Pflanze befanden sich da- 
gegen nur wenige. Die Wasserwurzelknöllchen waren bisher noch nicht 
bekannt. 

Die Infektion der Wurzeln. erfolgt im vorliegenden Falle nicht durch 
die Wurzelhaare, denn diese fehlen, sondern durch die Epidermis, viel- 
leicht durch Verletzungen. 

Die Infektionsschläuche veranlassen die Wirtszellen zu verstärkter 
Teilungstätigkeit, sie reichen weit in das Knöllchenmeristem hinein, 
nur dessen äußerste Zellschichten sind frei von ihnen. Wo die Schläuche 
nicht im Wachstum begriffen sind, treten auch keine Zellteilungen 
auf. 

Die Einwanderung der Bakterien aus den Schläuchen in das Cyto-' 
plasma der Wirtszellen konnte in allen Einzelheiten beobachtet werden. 
Die Stäbehen kommen in einzelnen Ketten aus den Schläuchen heraus, 
oder sie verbreiten sich in größerer Zahl ausstrahlend aus füllhorn- 
ähnlichen Erweiterungen der Schlauchenden. 

Unmittelbar nach der Infektion des Cytoplasmas werden die Teilungen 
der Wirtszellen eingestellt, doch vergrößern sich diese wie auch ihre 
Kerne. Die Bakterien im Cytoplasma vermehren sich beträchtlich 
schneller und werden größer als die in den Schläuchen. 

Die Schläuche besitzen einen Mantel, darin liegen in einer Schleim- 
substanz die Bakterien. Ausschließlich der Mantel färbt sich mit Chlor- 
zinkjod blau, er läßt sich auch mit verschiedenen Farbstoffen nachweisen ; 
mit dem Kolloid Kongorot färbt er allein sich rot, während der ganze 
Schlauchinhalt ungefärbt bleibt. Daraus lassen sich wichtige Schlüsse 
auf die Durchlässigkeit der Schleimsubstanz ziehen. Da Schlauchmantel 
und Zellmembranen die gleiche Reaktion und Färbbarkeit zeigen, ist 
ersterer möglicherweise ein Erzeugnis der Zelle. 

In manchen Zellen entlassen die Schläuche nie Bakterien, diese Zellen 
verbalten sich geradeso wie nicht infizierte. 

Die Umwandlung der Stäbchen in Bakteroiden und besonders deren 
Abbau wurden eingehend untersucht. Von diesen Erscheinungen bleiben 
die in Schläuchen eingeschlossenen Stäbchen vollkommen unberührt, 
ihre Schleimhülle schützt sie. Die Zellen mit infiziertem Cytoplasma 
sterben nach der Verdauung der Bakteroiden stets ab. 

Entlassung von Stäbchen aus Schläuchen nach Verdauung der Bak- 
teroiden kommt vor, so daß sich in deren schleimigen Überresten intakte 
Bakterien befinden können. 
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(Aus dem Botanischen Institut der Versuchs- und Forschungsanstalt 
für Wein- und Gartenbau in Geisenheim a. Rh. 
Vorstand: Prof. Dr. H. SCHANDERI..) 


UNTERSUCHUNGEN ÜBER DEN EINFLUSS DES ELEKTROLYT- 
GEHALTES DES BODENWASSERS AUF DIE TRANSPIRATIONS- 
STROMGESCHWINDIGKEIT VON REBEN!. 


Von 


LiEsEL WIENKE. 
Mit 13 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 8. März 1940.) 


Einleitung. 

Im Sommer 1938 beteiligte ich mich an der im Rahmen einer syste- 
matischen Untersuchung des Wasserhaushaltes der Kulturreben unter- 
nommenen Arbeit unseres Instituts über die Geschwindigkeit des Transpi- 
rationsstromes von Europäer- und Amerikanerreben im Schnittreben- 
garten und im Weinberg. Die Veröffentlichung dieser Arbeit steht noch 
bevor. Sie gab mir die Anregung zu einer eigenen Arbeit, in der ich den 
Einfluß von Elektrolyten auf die Transpirationsgeschwindigkeit prüfte. 
Über diese Arbeit soll hier berichtet werden. Die Fragestellung meiner 
Arbeit hat schon viele Physiologen beschäftigt. Meine Untersuchungen 
weichen jedoch von allen über dieses Thema bisher vorliegenden Arbeiten 
darin entscheidend ab, daß sie nach der Huserschen Methode mit der 
lebenden unverletzten Pflanze operieren, und daß zum Teil ganz andere 
Reagenzien erprobt worden sind. 

In der Wahl meiner Elektrolyte machte ich mir die Erfahrungen 
meiner früheren Arbeit (Wıenke 1938) zunutze, indem ich mit solchen 
Elektrolyten arbeitete, von denen ich wußte, daß ihnen eine stimu- 
lierende Wirkung zukommt, wie Kaliumchlorid und Kaliumphthalat. 
Dann wählte ich Borsäure und Zinksulfat, von denen Boas angibt, daß 
sie Dürreresistenz und Ernteertrag erhöhen. 





Methodik. 


In einem Rebengewächshaus unseres Instituts, das während des ganzen Tages 
von der Sonne beschienen wird, hatte ich 5 Topfreben — leider nicht einheitlicher 
Sorte — aufgestellt. Die Größe der Töpfe betrug 36 : 36 : 40 cm. Nach der Huzer- 
schen Methode wurde mit Hilfe eines Zeißschen Schleifengalvanometers, zweier 
Thermoelemente und einer kleinen Heizschleife die Transpirationsstromgeschwindig- 
keit der Reben in Abständen von !/, Stunde gemessen, nachdem die Rebe zu Beginn 
des Versuches einmalig mit 4 Liter Leitungswasser begossen worden war. Hierauf 


1 Mit Unterstützung des Forschungsdienstes. 
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ließ ich sie so lange dursten, bis die Blatter schlaff herabhingen, ohne jedoch Schädi- 

gungen aufzuweisen. Die Transpirationsmessungen wurden während dieser Zeit 
täglich an den mehr und mehr welkenden Pflanzen fortgesetzt und ergaben sinkende 
Werte. Jetzt wurden die Versuchsreben mit je 4 Liter Leitungswasser und folgen- 
den. Zusätzen gegossen: mit 20g Kaliumchlorid die erste, eine zweite mit 26g 
Kaliumphthalat, eine dritte mit 1 g Borsäure und die vierte mit 1 g Zinksulfat. Die 
Kontrollpflanzen erhielten die gleichen Mengen Leitungswasser ohne Zusätze. Die 
Wirkung war schon nach einem BegieBungsversuch ersichtlich. Die Messungen 
erstreckten sich über mehrere Tage, während derer der Einfluß der Elektrolyte 
sich abschwächte und allmählich ganz verschwand. Während dieser Versuchsdauer 
wurden die Pflanzen nicht mehr gegossen. Hierauf wurden die Reben entblättert. 
Von jedem Blatt wurde auf Pauspapier eine Kopie der Blattoberfläche angefertigt, 
um die Gesamtblattoberfläche für jede Versuchspflanze zu errechnen. Die plani- 

metrische Auswertung der Blattkopien ermöglichte eine Umrechnung der Transpi- 
rationsstromgeschwindigkeit auf 1 qm Blattfläche. 


Versuchsergebnisse. 
Kontrollversuche. 

Der typische Verlauf einer Kurve, die die Geschwindigkeit des Transpi- 
rationsstromes an einem Sonnentage zeigt (Abb. 1), ist folgender: Die 
Kurve steigt von etwa 8 Uhr ab (im Herbst) mit 2,9 m Geschwindigkeit 
pro Stunde ganz gleichmäßig an und 
erreicht zur Zeit der intensivsten Sonnen- 
einstrahlung ihren Höhepunkt mit 6,3 m 
Geschwindigkeit pro Stunde, um dann 
bis 17 Uhr rasch abzusinken. Die Kurve 
verläuft nur bei int~nsiver Sonnenein- 
strahlung so gleichma. -* sobald eine | 
Wolke diese Einwirkung verhindert, 
verlangsamt sich der Wasserstrom so- 
gleich sehr. Es wurde zunächst die 
Wasserstromgeschwindigkeit bei den 
Reben Berlandieri x Riparia I, Ber- 
landieri x Riparia II, Riparia pubes- 5 # ™ 
cens blau II, Riparia pubescens blau 1, en ate aie oe ent Wass 
Berlandieri 172G an einem bedeckten gorossenen Toptrebe ne à es 
Tage festgestellt; es ergaben sich fol- in Meter angegeben. 
gende Kurven (Abb. 2). Die Kurve der 
Transpirationsgeschwindigkeit von Rip. pub. bl. I steht um 8 Uhr 20 Min. 
auf 3,3 m pro Stunde, fallt dann ab bis 9 Uhr 20 Min., da eine Wolke die 
Sonneneinstrahlung verhindert, steigt dann langsam bis 12 Uhr 20 Min., 
wo sie den Höhepunkt mit 3,9 m pro Stunde erreicht, fällt dann ungleich- 
mäßig ab bis 17 Uhr 20 Min. auf 2,3m Stundengeschwindigkeit. Die 
Transpirationsgeschwindigkeit von Berl. x Rip. II hat den gleichen 
Kurvenverlauf nur etwas tiefer liegend. Die Kurven von Berl. x Rip. I 
und Rip. pub. bl. II liegen in der Mitte und am Ende oberhalb der Rip. pub. 
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bl. I-Kurve; ihnen fehlt das ausgeprägte Maximum, das sich hier über 
bald 3 Stunden hinzieht. Berl. 172 G reiht sich zwischen die anderen 
Kurven ein. 

Wichtig ist, daß die Rip. pub. bl. I-Kurve inmitten der anderen ver- 
läuft. Reduziere ich die Blattfläche bei allen Stöcken auf 1 qm, so bleibt 
sie auch jetzt innerhalb der anderen Kurven (Abb.3). Berl. x Rip. I 
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Abb. 2 stellt die Geschwindigkeit des Transpirati t von 5 mit Wasser gegossenen 
Rebstöcken verschiedener Sorte dar. 














zeigt die stärkste Wasserstromgeschwindigkeit, während Berl. x Rip. II 
und Rip. pub. bl. II in ihren Maxima nach unten verschoben sind. 
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Abb. 3. Die Geschwindigkeit der Transpiration der Reben wurde auf 1 qm Blattfläche 
umgerechnet. 


Die Wirkung von Kaliumchlorid. 

Berl. 172 G wurde mit 4 Liter 0,5%igem Kaliumchlorid gegossen, der 
Kontrollrebstock Berl. x Rip. pub. mit 4 Liter Leitungswasser ohne 
Zusatz. Dann begann unmittelbar nach dem Begießen die Messung. Die 
Transpirationsstromgeschwindigkeit der mit Wasser gegossenen Pflanze 
beginnt mit 4,1m pro Stunde und steigt dann unregelmäßig, durch 
Beschattung leicht gehemmt, bis zum Maximalwert von 6,5 m Geschwindig- 
keit pro Stunde zwischen 13 und 14 Uhr, um dann schnell auf 5,3 m pro 
Stunde abzusinken. Durch den Elektrolytgehalt des Bodenwassers 
steigt bei Berl. 172 G die Transpirationsstromgeschwindigkeit sogleich 
auf 6,0m pro Stunde, steigt weiter bis zum Maximum von 9m pro 
Stunde zwischen 13 und 14 Uhr, steht dann im abfallenden Ast weit 
über den Werten der Kontrollkurve (Abb. 4). Bei der Umrechnung auf 
1 qm Blattfläche (Abb. 5) bleibt das Verhältnis der Kurven bestehen. 
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Die Transpiration wird etwa um !/, erhöht. Um dieses Wertes sicher zu 
sein, habe ich den Versuch umgekehrt wiederholt, indem ich nach einiger 
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Abb. 4. Abb. 5. 


Abb. 4. Die ausgezogene Linie stellt, wie auch in den folgenden Abbildungen, die Transpi- 
ration eines mit Wasser gegossenen Rebstockes dar, in diesen Fallen den Kontrollversuch. 
Die Linie - - - - - zeigt die Transpiration eines mit Kaliumchlorid gegossenen Rebstockes. 


Abb. 5. Die Werte von Abb. 4 wurden auf 1 qm Blattfläche umgerechnet. 


Zeit, als die Pflanzen wieder abgetrocknet waren, den mit Wasser ge- 
gossenen Rebstock mit 0,5%iger Kaliumchloridlösung goB und eine 
andere Rebe, die die gleichen Transpirationswerte in einem Vorversuch 
aufgewiesen hatte, mit Wasser versetzte. Das Ergebnis sehen wir in 
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Abb. 6. Abb. 7. 


Abb. 6. Versuch 4 wurde umgekehrt wiederholt, der mit Wasser gegossene Rebstock wurde 
nach dem Abtrocknen mit Kaliumchlorid gegossen, eine Rebe mit gleich starker Transpiration 
mit Wasser zur Kontrolle. 


Abb. 7. Die Werte von Abb. 6 wurden auf 1 qm Blattfläche umgerechnet. 


Abb. 6. Die Kontrollmessung erreicht den gleichen Maximalwert wie 
vorher und die Versuchsmessung den Wert von 8,85 m Stundengeschwin- 
digkeit, bleibt also kaum hinter dem zuerst gemessenen Wert (9 m pro 
Stunde) zurück. Auch die Umrechnung auf 1 qm Blattfläche ergibt das 
gleiche (Abb. 7). Leider konnte ich die Umkehrung des Versuches nur 
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bei dieser Versuchsreihe machen, da mir wenig Topfreben zur Verfiigung 
standen. 
Die Wirkung von Borsäure. 

Der Rebstock Berl. x Rip. II wurde am Morgen eines sonnigen Tages 
mit 4 Liter Leitungswasser, die 1 g Borsäure enthielten, also mit einer 
0,025%igen Lösung gegossen, da es sich 
hier ja um ein Element handelt, das in 
geringsten Mengen wirksam sein soll. Ein 
zweiter Rebstock Rip. pub. bl. I diente 
als Kontrolle. Anschließend wurde sogleich 
die Geschwindigkeit des Transpirations- 
stromes gemessen. Es zeigte sich (Abb. 8), 
daß sie durch die Borsäure vom ersten 
Augenblick an sehr erhöht wurde. Während 
die Kontrollkurve mit 4,1 m Geschwindig- 

nn n # & # 7% keit pro Stunde beginnt, bewirkt die Bor- 

Abb. 8. Linie —-—-—-— stelt säure eine Anfangsgeschwindigkeit von 
postin + 4 wag one Sete 5,8 m pro Stunde. Beide Kurven steigen 
Kontrollversuch dar. dann ziemlich steil an, werden aber 2mal 
durch Wolkenschatten gehemmt und er- 

reichen zwischen 14 und 15 Uhr ihre Maxima, die Kontrollkurve mit 
6,5 m Geschwindigkeit pro Stunde, die Hauptkurve mit 8,5 m. Beide 
Kurven fallen dann bis auf 7,6 m bzw. 5,4 m pro Stunde ab. Rechne ich 
die Transpirationsstromgeschwin- 
digkeit auf 1 qm Blattoberfläche um 
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Abb. 9. Die in Abb.8 gezeichneten Werte Abb. 10. Linie ...... stellt die Transpira- 
werden auf 1 qm Blattfläche umgerechnet. tion der mit Zinksulfat gegossenen Rebe dar, 
L zeigt den Kontrollversuch. 





(Abb. 9), so verläuft die Versuchskurve nicht mehr so weit oberhalb 
der Kontrollkurve, jedoch kann man auch jetzt noch eine wesentliche 
Förderung des Transpirationsstromes feststellen. 


Die Wirkung von Zinksulfat. 


Rip. pub. bl. II wurde mit einer 0,025%igen Zinksulfatlösung gedüngt 
(Abb. 10). Mit 5,5 m Anfangsgeschwindigkeit pro Stunde liegt dieser 
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Wert wieder deutlich über der Kontrollkurve. Beide Kurven steigen 
dann parallel an, durch eine Wolke etwas gehemmt. Das Maximum 
der Hauptkurve ist zwischen 13 und 14 Uhr mit 8,5 m Geschwindigkeit 
pro Stunde. Sie fällt dann auf 7,6m ab. Die Kontrollkurve verläuft 
immer parallel. Die Kurve auf 1 qm transpirierende Blattoberfläche 
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Abb. 11. Die Werte von Abb. 10 sind auf Abb. 12. Linie —--—---— zeigt die Transpi- 
1 qm Blattfläche umgerechnet. ration der.mit Kaliumphthalat gegossenen 
Rebe, Linie den Kontroliversuch. 





umgerechnet (Abb. 11), zeigt noch deutlich eine Förderung der Transpi- 
ration, allerdings nicht mehr so stark. Von den bis jetzt verwendeten 
Elektrolyten bewirkt Zinksulfat die geringste Erhöhung. 


Die Wirkung von Kaliumphthalat. 

An einem etwas bedeckten Herbsttag wurde Rip. pub. bl. III mit 
einer 0,65%igen Kaliumphthalsäure (isotonisch einer 0,5%igen Kalium- 
chloridlösung) gegossen. Wir sehen 
an den folgenden Kurven (Abb. 12) 
sehr gut ihre fördernde Wirkung. Die 
Kurve der unbeeinflußten Geschwindig- 
keit des Transpirationsstromes steigt 
von 5,1 m pro Stunde gleichmäßig bis &+ 
zum Höhepunkt gegen 13 Uhr mit 6,5 m 
Geschwindigkeit pro Stunde und sinkt H,0 
dann, von einer Wolke gehemmt, bis 9 0 ao m C1 
auf 5 m Geschwindigkeit pro Stunde. 40 eon enh umgerechnet. 
Die Kurve, die die durch Kalium- 
phthalat beeinfluBte Transpiration zeigt, verläuft parallel zu ihr, etwa 
um 1/, héher. Wird die Geschwindigkeit des Transpirationsstromes auf 
1 qm Blattoberfläche bezogen (Abb. 13), so tritt die günstige Wirkung 
des Elektrolyts noch mehr hervor. Es zeigt sich, daß die Transpiration 
in Wirklichkeit etwa um !/, gesteigert worden ist. 


Erklärung der Wirkung der Elektrolyte. 


Meine Versuche an Amerikanerreben ergaben einwandfrei eine wesent- 
liche Beschleunigung des Transpirationsstromes durch Elektrolyte. 
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In der Wirksamkeit gruppieren sich die Elektrolyte wie folgt: leicht, 
aber deutlich fördernd: Zinksulfat, Borsäure; stark fördernd: Kalium- 
chiorid, Kaliumphthalat. 

Fragt man sich nun, wie die Erhöhung der Geschwindigkeit des 
Transpirationsstromes zu erklären ist, so kann sie nur auf der stimu- 
lierenden Wirkung der Salze beruhen. So behauptet WoLr, daß ver- 
dünnte Salzlösungen eine stimulierende Wirkung auf die Wurzeltätigkeit 
haben. Sampson und ELLEN stellten übereinstimmend fest, daß ange- 
säuertes Wasser gegenüber destilliertem die Transpiration erhöht, 
während alkalisches sie herabsetzt. DacHnowskı und GorMLEY erzielten 
bei ihren Versuchen mit Torfmoorpflanzen durch Zusatz von Säure eben- 
falls Transpirationserhöhung (nach BURGERSTEIN 1904 und 1920). 

Fragen wir uns nun nach den Ursachen der Transpirationserhöhung 
durch Elektrolyte, die, wenn sie auch nicht in mein Arbeitsgebiet fallen, 
doch unbedingt zur Erklärung notwendig sind. Von SeysoLp (1930) 
wird diese Fragestellung erörtert. In einer Reihe von Arbeiten wird die 
Quellung des Protoplasmas durch Salze dafür verantwortlich gemacht, 
andererseits die Beeinflussung der Schließzellen durch chemische Agen- 
zien. Ferner wird auch die Wandpermeabilität in Betracht gezogen. 
Nikouig stellte zum erstenmal die Frage, ob die Säureeinwirkung die 
stomatäre oder die epidermale Transpiration betrifft, und kommt zu 
dem Schluß, daß es sich in der Hauptsache um eine Förderung des 
Öffnungsvorganges der Stomata handelt. Weitere Literatur über dieses 
Thema findet sich in den ,,Fortschritten der Botanik“. Czasa folgert 
aus Anfärbeversuchen an Zellen höherer Pflanzen, daß die Zellwand 
wesentlichen Anteil an der Kationenaufnahme in der lebenden Zelle hat. 
Von anderer Seite wurde der Einfluß anorganischer Elektrolyte auf die 
Farbstoffspeicherung geprüft. Diese können an drei Stellen in den 
Speicherungsvorgang eingreifen: erstens im Zellinnern, zweitens an der 
Plasmagrenzschicht, drittens an der Zellwand. Salze der Alkalimetalle 
wirken vor allem im Zellinnern. 

Schauen wir uns nun die spezifischen Eigenschaften an, die den ein- 
zelnen Elektrolyten zugeschrieben werden. 


Zur Wirkung von Kaliumchlorid. 


Baptiste fand bei seinen Untersuchungen über den Einfluß von 
Salzen mit Kationen verschiedener Valenz auf die Wasserpermeabilität 
der Kartoffelzellen, daß Chloride der einwertigen Kationen sie fördern, 
Chloride der mehrwertigen Kationen sie jedoch herabsetzen. Die Salze 
sollen nach Kano nicht als Moleküle, sondern in Ionform aufgenommen 
werden. Bei Kaliummangel erscheinen Assimilation und Transpiration 
stark herabgesetzt bei steigenden N-Gaben nach GASSNER und GOETZE. 
Für Zuckerrohr in Sandkulturen gibt Harr bei K-Mangel geringere 








auf die T 





pirationsstromgeschwindigkeit von Reben. 29 


Transpiration an. BREwıGs erbringt den eindeutigen Beweis, daß bei 
steigender Transpiration die Wasserpermeabilität der Wurzel erhöht 
wird. Ein Einfluß von Kalium auf den Kohlehydratstoffwechsel ist 
zweifellos vorhanden. Es seien noch zwei weitere interessante Feststel- 
lungen über günstige Kaliumwirkung erwähnt, obgleich sie nicht in den 
Rahmen der engeren Fragestellung gehören. Fucus erklärt nach Ver- 
suchen an Preßsäften von Weizen, daß durch Kalium eine Erhöhung der 
Kälteresistenz und Dürrefestigkeit erzielt wird. Durch Kalium soll 
auch der Ernteertrag gesteigert werden; denn hohe Erträge sollen nach 
SHIVE mit starker Transpiration verbunden sein. 


Zur Wirkung von Borsäure. 

Eaton und BLAIR fanden in den Blatträndern von Citrus 30mal so 
viel Bor wie in den Blattadern, vermutlich gelangt das Bor mit dem 
Transpirationsstrom in das Blatt und wird hier in organischer Bindung 
festgelegt. REHM ist geneigt, die Bedeutung des Bors hauptsächlich darin 
zu sehen, daß es indirekt über die Salzaufnahme etwa bei ungünstigen 
Verhältnissen ausgleichend wirkt, unmittelbar würde es nur auf die 
reproduktiven Organe, auf Blüten- und Fruchtbildung Einfluß haben. 
SCHMIDT stellt fest, daß das Bor bei der Passage der Nährsalze durch die 
Wurzeln eine Rolle spielt und die Nitrataufnahme und Nitratverarbeitung 
reguliert. Übereinstimmend finden Hix bei Steckrüben und Bosxo, 
SSYWOROTKIN und FiıLıppow bei Lupinen u.a. den Aschegehalt bei 
B-Mangel verringert. Nach Boas erhöht Borsäure Dürreresistenz und 
Ernteertrag. 

Zur Wirkung von Zinksulfat. 

JENSEN unternahm Versuche mit Zinksulfat, die in ihren Ergebnissen 
zu den meinigen nicht in Widerspruch stehen. Zinksulfat dürfte ähnlich 
wie Borsäure wirken. Nach Boas erhöht es ebenfalls Ernteertrag und 
Dürreresistenz. 

Zur Wirkung von Kaliumphthalat. 

Über die Wirkung von Kaliumphthalsäure finden sich in der Literatur 
keinerlei Angaben. Da aber Phthalat nicht in den Stoffwechsel der 
Pflanze eingreifen soll, wird sicherlich nur das Kalium als Stimulans 
wirksam sein. 

Die Ursache der stimulierenden Wirkung der erprobten Elektrolyte 
besteht also wohl, zusammenfassend dargestellt: erstens in einer Quellung 
des Protoplasmas, zweitens in einer Erhöhung der Wandpermeabilität, 
drittens in der Beeinflussung der Spaltöffnungen, viertens in erhöhter 
Wurzeltätigkeit, fünftens in veränderter Wasserbindungsfähigkeit der 
Erdteilchen. Zu dem letzten Punkte wäre ein Ausschnitt aus dem Auf- 
satz von H. Kuron: „Neue Erkenntnisse in der Bodenchemie‘ zu 


bringen. 
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„Die Bodenkolloide laden sich negativ auf und adsorbieren Kationen, 
diese sind leicht austauschbar gegen andere Kationen, was von großer 
Bedeutung ist, da viele Pflanzennährstoffe als Kationen auftreten (K, 
Ca, Mg, auch Fe, Mn). Der chemische Aufbau der Bodenkolloide hat 
einen großen Einfluß auf deren Verhalten zum Wasser. Die Grenz- 
flächenkräfte der Kolloidteilchen bewirken die Bindung von Wasser- 
molekeln an der Teilchenoberfläche. Das gleiche tun die adsorbierten 
Kationen, die sich mit Hydratationshüllen umgeben und so mittelbar 
Wasser an die Kolloide fesseln. Diese statische Wasserbindung wird 
also sehr von der Art der adsorbierten Kationen beeinflußt: stark hydrati- 
sierte Kationen wie Ca, Mg, H erhöhen die Wasserbildung gegenüber 
weniger hydratisierten wie K und Na. Zu der statischen tritt eine dynami- 
sche Wasserbindung, die eine Folge der teilweisen Abdissoziation der 
adsorbierten Kationen ist. Die Erhöhung der Ionenkonzentration um 
das Kolloidteilchen bewirkt eine osmotische Wasserbindung, die um so 
größer ist, je größer die Konzentration des dissoziierten Kations ist. So 
finden wir z. B. die überraschende Erscheinung, daß mit Na gesättigtes 
Kolloid bei niedrigen Wasserdampfdrucken der Luft, wo die Hydratation 
die Hauptrolle spielt, weniger Wasser bindet als Ca-Kolloid, da das von 
den Bodenkolloiden gebundene Wasser den Pflanzen zum größten Teil 
unzugänglich ist, wird es vom physiologischen Standpunkt als ‚totes‘ 
Wasser gerechnet.“ 


SehluBbetrachtungen. 


Durch meine Untersuchungen über die Wirkung von Elektrolyten 
im Bodenwasser auf die Geschwindigkeit des Transpirationsstromes von 
Reben hat sich gezeigt, daB man die Wasserdampfabgabe eines Reb- 
stockes durch Düngung mit Kaliumsalzen, Borsäure und Zinksulfat 
stark beeinflussen kann. Diese Tatsache ist von gewissem praktischem 
Interesse; denn es kann daraus gefolgert werden, daB ein mit Elektro- 
lyten gut versehener Weinberg mehr transpirieren wird als ein schlecht 
gedüngter der gleichen Lage. Die Wasserversorgung einer Rebenpflanze 
wird offensichtlich durch Verabreichung von Mineralsalzen, insbesondere 
von Kalisalzen, gefördert. Eine Förderung des Wasserverbrauches 
wird sich praktisch allerdings nicht in jedem Jahre gleich günstig aus- 
wirken. Es ist denkbar, daß sich eine Förderung des Wasserverbrauches 
durch Düngung mit Mineralsalzen in einem feuchten Jahr praktisch 
günstiger auswirkt als in einem trockenen Jahr. 

Es ergeben sich auch theoretische Schlußfolgerungen. Die Inten- 
sität der Transpiration bzw. die Geschwindigkeit des Transpirations- 
stromes ist von inneren und äußeren Faktoren abhängig. Als äußere 
Faktoren kommen meteorologische in Frage, wie Dampfdruck der Luft, 
Windgeschwindigkeit, Bewölkung und Intensität der Sonnenstrahlung, 
ferner die Wasserergiebigkeit des Bodens. Die inneren Faktoren beruhen 
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auf sortentypischen Eigenschaften (noch nicht veröffentlichte Befunde 
von SCHANDERL, Bosıan und WIENKE). Meine Befunde zeigen einen 
neuen Faktor, der mitbestimmend ist für die Geschwindigkeit des 
Transpirationsstromes, es ist dies der Elektrolytgehalt des Bodenwassers. 
Dieser Faktor wird bei weiteren Versuchen über ähnliche Fragen in 
Rechnung zu ziehen sein. 


Zusammenfassung. 


1. An Topfreben verschiedener Sorten wurde am Tage im Zwischen- 
raum von je !/, Stunde die Transpirationsstromgeschwindigkeit gemessen 
und daraus eine Kurve gezeichnet. Die Transpirationsstromgeschwindig- 
keit wurde nach der bekannten HuBErschen Methode bestimmt. 

2. Die Kurven, die die Transpirationsgeschwindigkeiten darstellen, 
zeigen charakteristische Schwankungen mit einem Maximum zur Zeit 
der stärksten Sonneneinstrahlung. 

3. Begießt man die Topfreben mit 0,5%igen Lösungen von Kalium- 
chlorid oder Kaliumphthalat bzw. 0,025%igen Lösungen von Borsäure 
oder Zinksulfat, so zeigt sich eine starke Erhöhung der Transpirations- 
stromgeschwindigkeit. Die Form der Kurven bleibt erhalten, nur sind 
ihre Werte durchwegs höher. 


Ich möchte nicht verfehlen, Herrn Prof. Dr. H. SCHANDERL für seine Rat- 
schläge bei der Bearbeitung des Themas recht herzlich zu danken. 
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(Aus der Landwirtschaftlichen Versuchsstation Limburgerhof 
der I. G. Farbenindustrie Aktiengesellschaft.) 


ÜBER DAS VORKOMMEN VON HEMMSTOFF IN PFLANZEN. 

EXTRAKTEN, SOWIE UBER DAS VERHALTNIS VON WUCHS- 

STOFFGEHALT UND WUCHSSTOFFABGABE BEI PFLANZEN 
ODER PFLANZENTEILEN. 


Von 


Hans LinsEr. 
Mit 18 Textabbildungen (57 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 13. April 1940.) 


In der vorhergehenden Mitteilung (20) konnte festgestellt werden, daß 
alkoholische Extrakte von verschiedenen Pflanzen ganz außerordentlich 
hohe Unterschiede in ihrer zellstreckenden Wirkung auf die Avena- 
Koleoptile aufweisen. Im Anschluß an diese Beobachtung erhebt sich 
nun eine Reihe von Fragen, mit deren Beantwortung sich die vorliegende 
Arbeit im Interesse einer Klärung der Bedeutung von Wuchsstoffen und 
Hemmstoffen für die Pflanze beschäftigt. 


1. Ist die Wuchsstoffwirksamkeit des Alkoholextraktes 
ein Maßstab für den Wuchsstoffgehalt der extrahierten Pflanze? 


Die Berechtigung dieser Frage leitet sich vor allem aus der Über- 
legung her, daß der Wuchsstoff möglicherweise schon während der Auf- 
arbeitung des Pflanzenmaterials vor der Alkoholextraktion etwa durch 
Sauerstoffeinwirkung oder auf fermentativem Wege umgewandelt bzw. 
teilweise zerstört werden könnte (z. B. in ähnlicher Weise, wie dies vom 
Vitamin C bekannt ist; vgl. 8, 25), und daß durch verschiedene Geschwin- 
digkeit und verschiedenes Ausmaß dieses Vorganges bei verschiedenen 
Pflanzenarten (vgl. 9) große Unterschiede des Wuchsstoffgehaltes vor- 
getäuscht werden könnten. Andererseits ist es denkbar, daß in ver- 
schiedenen Pflanzenarten verschiedene Mengen eines oder mehrerer 
Stoffe vorhanden sind, die den Wuchsstoff in seiner Wirkung auf die 
Koleoptile hemmen (oder fördern) und so, trotz vielleicht annähernd 
gleicher Wuchsstoffgehalte verschiedener Pflanzen, stark unterschied- 
liche Gehalte vortäuschen. 


a) Wuchsstoffzerstörung während der Aufarbeitung? 

Zur Prüfung der zuerst genannten Möglichkeit wurde folgender Weg 
beschritten: Gewebebrei aus einer Pflanzenart, in deren Extrakten 
große Wuchsstoffmengen gefunden worden waren, wurde mit Gewebebrei 
einer anderen Pflanzenart vermischt, die nur kleine Wuchsstoffwerte 
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ergeben hatte. Ware nun wirklich die eine Pflanzenart durch die Fahig- 
keit ausgezeichnet, Wuchsstoff in starkem Maße abzubauen, so war es 
wahrscheinlich, daß auch der durch den Gewebebrei der anderen Pflanze 
hinzugebrachte Wuchsstoff mit abgebaut werden würde. In diesem Falle 
mußten für die Gemische wesentlich kleinere Wuchsstoffwerte erhalten 
werden, als für die Gewebebreie der wuchsstoffreicheren Pflanzenart 
allein. 

Als Versuchspflanzen wurden herangezogen: Gruppe A, Pflanzen, 
die wuchsstoffreiche Extrakte liefern: Hydrakohl, Rotkraut, Rosenkohl ; 
Gruppe B, Pflanzen, die wuchsstoffarme Extrakte liefern: Roggen, 
Gerste, Feldsalat, Kartoffeln. Die Pflanzen wurden im Zustand der 
Monate Dezember und Januar verwendet. 

Die Versuche wurden so angesetzt, daß jeweils 25 g frischer Gewebe- 
brei einer Pflanze jeder Gruppe und schließlich ein möglichst homogenes 
Gemisch von je 25 g Gewebebrei dieser beiden Pflanzen 1/, bzw. ?/, Stun- 
den lang bei Zimmertemperatur stehen gelassen wurden. Dann erst 
wurde mit Alkohol übergossen und heiß extrahiert. Die weitere Auf- 
arbeitung erfolgte in der üblichen, in der vorhergehenden Mitteilung (20) 
beschriebenen Weise. Der zur Trockne eingedampfte Extrakt jedes der 
drei Versuchsansätze wurde mit wenig Wasser und etwas Wollfett zu 
gleichen Mengen Paste verrieben, so daß also der Extrakt aus den 50 g 
Pflanzenmaterial des Gemischansatzes in der gleichen Menge Paste vor- 
handen war, in der auch jeder der Extrakte aus den 25g der anderen 
beiden Ansätze vorlag. Aus diesen (mit ,,1/,“‘ bezeichneten) Pasten wurden 
die Verdünnungen !/,, und 1/199 hergestellt. 

Die Ergebnisse! einiger dieser Versuchsreihen zeigt die Abb. 1. In 
allen Fällen kann folgendes festgestellt werden: 

1. Die Kurven für den Krümmungswinkel « wie auch für den Koleo- 
ptilzuwachs Z (vgl. dazu 19) sind ähnlich bei den Gemischen beider 
Pflanzen und bei den wuchsstoffreichen Pflanzen und unterscheiden 
sich in ihrer charakteristischen Form wesentlich von denen wuchsstoff- 
armer Pflanzen. Besonders deutlich kommt dies bei Betrachtung der 
Kurven für « zur Geltung. Es kann daraus gefolgert werden, daß kein 
weitgehender Abbau von Wuchsstoff durch den Gewebebrei der wuchs- 
stoffarmen Pflanzen bewirkt wurde. 

2. Die Kurven für die Gemische liegen meistens zwischen jenen der 
beiden einzelnen Pflanzen, d.h., daß die Wuchsstoffwirksamkeit der 
Extrakte aus den Gemischen meistens nicht größer, sondern kleiner ist 
als jene der Extrakte aus den wuchsstoffreichen Pflanzen. Dies gilt 
insbesondere für die „Z‘“-Kurven und könnte sowohl durch teilweise 
Wuchsstoffzerstörung gedeutet werden als auch durch das Vorhanden- 

1 Jedes einzelne Testergebnis der in dieser Arbeit erwähnten Versuche stellt, 


soferne es mit der Pastenmethode erhalten wurde, einen Mittelwert aus je 20—70, 
teilweise auch noch mehr Versuchen an Einzelpflanzen (Koleoptilen) dar. 


Planta Bd. 31. 3 
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sein eines hemmenden Stoffes neben dem Wuchsstoff. Der letzteren 
Deutung kommt die höhere Wahrscheinlichkeit zu, wie das Folgende zeigt : 

3. Die Pflanzen, die (nach « bestimmt) wuchsstoffarme Extrakte 
liefern, zeigen negative Z-Werte; sie wirken auf die Koleoptile also 
wachstumshemmend. Dieser Effekt nimmt mit steigender Verdünnung 
der Paste ab. Trotz dieser wachstumshemmenden Wirkung liegen jedoch 
negative Winkelwerte vor. (Auf diese Verhältnisse wird im folgenden 
noch näher eingegangen.) 

Solche Ergebnisse machen es unwahrscheinlich, daß der Wuchsstoff 
in den Gewebebreien einem stärkeren Abbau unterliegt. Sollten jedoch 

c 
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Abb. 2. Gleichartige Versuche wie in Abb. 1. Links: Gewebebrei aus Kartoffelknollen und 
Hydrakohl; das Gemisch ist etwas schwächer wirksam als der Hydrakohlextrakt allein. 
Rechts: Gewebebrei aus Kartoffelknollen und reinem Heteroauxin. Die Wirksamkeit beider 
Komponenten addiert sich. 

die hier beobachteten Unterschiede zwischen den Wirkungskurven von 
Gemischen und wuchsstoffreicheren Pflanzen dennoch auf einen Abbau 
irgendwelcher Art zurückzuführen sein, so müßte eine Verlängerung der 
Autolysedauer eine wesentlich stärkere Abnahme der Wuchsstoffwirk- 
samkeit zur Folge haben. Dies ist jedoch, wie ein 6stündiger Autolyse- 
versuch bei 37°C (mit Zugabe von etwas Toluol) zeigte, nicht der Fall. 
Ein fermentativer Abbau von bedeutendem Ausmaß ist also auch in 
dieser Hinsicht nicht wahrscheinlich. 

Die Zugabe von reinem Heteroauxin (als Modellversuch) kann nicht 
viel zur Klärung der Sachlage beitragen, da es mit dem in der Pflanze 
vorliegenden Wuchsstoff wahrscheinlich nicht identisch ist. Immerhin 

T Hier wie bei einigen der übrigen Abbildungen wurden durch die experimentell 
gefundenen Punkte Kurven von jenem Typus gezogen, der sich in vielenVersuchen 
mit größerer Anzahl von Verdünnungen immer wieder gezeigt hatte (vgl. dazu 
2. 2 | und dem auch die für Heteroauxin gefundene Wirkungskurve angehört 
(vgl. 19). 
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ist es bemerkenswert, daß sich die Wirksamkeit von Heteroauxin, das 
einem Gewebebrei aus Kartoffelknollen zugesetzt wurde, zu dessen Wirk- 
samkeit einfach addierte, während die Wirkung von Hydrakohlextrakt 
durch den gleichen Gewebebrei etwas abgeschwächt wurde (vgl. Abb. 2). 

Daß der Wuchsstoff in Kartoffelknollen z. B. keinem rein fermenta- 
tiven Abbau unterworfen ist, der sich während der kurzen Aufarbeitungs- 
zeit schon störend bemerkbar machen würde, ergab eine andere Ver- 
suchsanstellung, bei der gekochte und rohe Kartoffeln parallel auf- 
gearbeitet wurden; das Ergebnis zeigt Abb.3. Es geht daraus hervor, 
daß aus rohen Kartoffeln etwas mehr Wuchsstoff erhalten wurde als aus 
den gekochten (bei denen das Wasser, in dem sie gekocht worden waren, 
mit den Knollen zusammen aufgearbeitet worden 
war, um Verluste zu vermeiden). Der geringe Unter- 
schied ist wohl der Hitzeeinwirkung zuzuschreiben. 
Ein Abbau in rohem Kartoffelbrei war jedoch am 
ehesten zu erwarten, da z.B. das Vitamin C darin 
durch Oxydasewirkung bei Luftzutritt starker Oxy- 
dation unterliegt (26). 

Ähnlich fiel auch ein Versuch mit Sonnenblumen- 
blättern aus. Einander entsprechende Blatthälften 
Abb.3. Alkoholextrakt wurden einerseits ganz grob zerschnitten sofort in 
Sens perce Mary kochenden Alkohol geworfen und extrahiert, anderer- 

seits aber zu Brei zermahlen, bei Zimmertemperatur 
1/, Stunde lang stehen gelassen und dann erst mit heißem Alkohol 
extrahiert. Auch hier wurden bei beiden Ansätzen praktisch identische 
Werte erhalten: bei den sofort mit heißem Alkohol extrahierten Blatt- 
hälften wurden keine größeren Wuchsstoffmengen gefunden als bei den 
zu Brei zerriebenen. 

Es ist somit die Annahme gerechtfertigt, daß während der kurzen 
Zeitspanne zwischen dem Zermahlen des Pflanzenmaterials und der 
Alkoholextraktion kein wesentlicher Abbau von Wuchsstoff stattfindet. 
Die gefundenen großen Unterschiede in der Wuchsstoffwirksamkeit der 
Extrakte verschiedener Pflanzenarten können also nicht durch unter- 
schiedliche Oxydations- bzw. Fermentvorgänge in den Gewebebreien der 
Pflanzen erklärt werden. Dagegen weisen die Befunde der bisher geschil- 
derten Versuche darauf hin, daß die in verschiedenen Pflanzen vorhande- 
nen, in den Alkoholextrakt übergehenden Begleitstoffe für die Wirkung 
des extrahierten Wuchsstoffes an der Avena-Koleoptile bedeutungsvoll 
sind. Es ist daher zu prüfen, wieweit solche Substanzen die Bestimmung 
des Wuchsstoffes zu beeinflussen bzw. zu behindern imstande sind. 
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b) Sind in Pflanzenextrakten wuchsstoffhemmende Substanzen zugegen? 


Schon in der vorhergehenden Mitteilung (20) wurde auf die Frage 
eingegangen, ob nicht ein Wuchsstoffantagonist, ein ,,Hemmungsstoff* 
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vorhanden sein könnte, wobei auf die Beobachtungen Larsens (15)! und 
KornMmanns (13) verwiesen wurde, die jedoch keinen befriedigenden 
Beweis für das Vorhandensein eines solchen Körpers bringen konnten (20). 

Neuerdings berichteten STEWART, BERGREN und REDEMANN (24) 
über einen „pflanzlichen Hemmstoff“, den sie in den Kotyledonen von 
Rettichkeimlingen dadurch zu erkennen glaubten, daß sie bei Anwendung 
der Agarmethode mit Ätherextrakten positive Krümmungen erhalten, 
deren Größe sich mit fortschreitender Verdünnung des Extraktes im 
Agar vermindert. Aus den beiden Abbildungen, die die genannten Ver- 
fasser geben, geht jedoch hervor, daß dabei (Konzentration unter ®%/,.) 
geringe negative Krümmungen erreicht werden, ähnlich wie dies bei der 
Verdünnung überoptimaler Wuchsstoffmengen zu erwarten ist, und 
ferner, daß vor dem Eintreten der positiven Krümmung ebenfalls eine 
negative Krümmung auftritt, wie dies (z. B. auch bei der Pastenmethode) 
ebenfalls bei überoptimalen Wuchsstoffkonzentrationen der Fall ist. Es 
liegt daher die Annahme nahe, daß es sich bei dem beschriebenen ‚growth 
inhibitor“ nicht um einen „Hemmstoff‘‘, sondern im Gegenteil um große 
Wuchsstoffmengen handeln könnte. Dieser Annahme widerspricht auch 
nicht die Feststellung der genannten Forscher, daß es sich um eine Sub- 
stanz „von neutralem Charakter‘ handelt, denn eigene Versuche zeigten, 
daß der Wuchsstoff in pflanzlichen Extrakten auch in neutraler Form 
(als Lacton) vorkommt (vgl. S.49). Ein eigener Versuch mit Rettich- 
keimlingen ergab bei Anwendung der Agarmethode keine positiven 
Krümmungen, bei Anwendung der Pastenmethode ebenfalls nur negative, 
mit zunehmender Verdünnung erst ansteigende, dann wieder abfallende 
Winkelwerte und relativ kleine, mit steigender Verdünnung noch kleiner 
werdende Z-Werte. Es ergab sich bei diesem Versuche also kein sicherer 
Hinweis für das Vorhandensein eines Hemmstoffes. 

Durch die Untersuchungen von VIEHMANN (28) ist es wahrscheinlich 
gemacht worden, daß unter dem Einfluß von Säuren von pflanzlichem 
Gewebe wachstums- (bzw. zellstreckungs-) hemmende Stoffe aktiviert 
oder gebildet werden, die sich ähnlich wie der Wuchsstoff in Agarplättchen 
auffangen lassen und an der Avena-Koleoptile positive auf Wachstums- 
hemmung beruhende Krümmungen erzeugen. Über das Vorkommen 
dieser Hemmstoffe in normalen Pflanzengeweben ohne Säurebehandlung 
liegen jedoch bisher keine Beobachtungen vor. 


1 In seiner neuesten Arbeit [Planta 80, 673 (1940)] setzt sich LARSEN mit den in 
der vorhergehenden Mitteilung (21) erhobenen Einwänden gegen seinen Nachweis 
eines Hemmstoffes (15) auseinander; die Annahme eines fermentativen wuchsstoff- 
inaktivierenden Stoffes, wie LARSEN ihn findet, war mit den genannten Einwänden 
jedoch nicht angegriffen worden. Auch in vorliegender Arbeit wird, ohne Urteil 
über die Existenz eines enzymatischen, wuchsstoffinaktivierenden Faktors über- 
haupt, nur gezeigt, daß eine fermentative Wuchsstoffzerstörung oder -inaktivierung 
während der Aufarbeitung zur Alkoholextraktion in größerem Ausmaße nicht ein- 
tritt. 
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Dagegen machen die Beobachtungen Larpacus (14), z.B. an To- 
matenschalen, die Existenz eines „Hemmungsstoffes‘‘ in alkoholischen 
Pflanzenextrakten wahrscheinlich und Larsen (15) beobachtete neuer- 
dings auch bei Anwendung der Pastenmethode (ebenfalls in Tomaten) 
sogar dreierlei verschiedene Hemmstoffe. 

Es wurde daher versucht, in Tomaten einen Hemmstoff nachzuweisen. Frisches 
Tomatenmark und frische Tomatenschalen wurden (getrennt) zerkleinert und mit 
96%igem Alkohol zweimal heiß (am Rückflußkühler) extrahiert. Die vereinigten 
und am Wasserbad zur Trockne verdampften Extrakte wurden mit Wollfett ver- 
rieben und in verschiedenen Verdünnungen an intakten Koleoptilen getestet. Dabei 
konnten zwar geringe positive Krümmungswinkel (+13°, +18°) bei den unver- 
dünnten Pasten (,,°/,9‘‘) erhalten werden, bei den Extraktverdünnungen dagegen 
nicht, wie bei hohen Wuchsstoffmengen zu erwarten wäre, größere negative Krüm- 
mungen, sondern nur negative «-Werte von weniger als 15°. Die Zuwachswerte Z 
waren bei den unverdünnten Extrakten negativ (—4,2, —4,3, —4,9, — 7,6 mm), 
bei den Verdünnungen entsprechend kleiner und ebenfalls negativ. Da bei stärksten 
Verdünnungen (bis zu 5/16909) keine größeren und ansteigenden positiven Zuwachs- 
werte (Z) erhalten wurden, muß angenommen werden, daß die beobachteten nega- 
tiven Z-Werte nicht durch etwa vorhandene große Wuchsstoffmengen, sondern 
durch eine andere Substanz von wachstumsh der Wirkung hervorgerufen 
worden sind. 

Ferner konnte Goopwrin (5) durch Diffusion von Extrakten aus 
Maismehl und Vicia faba-Wurzeln durch mehrere Agarblöckchen wahr- 
scheinlich machen, daß ein Hemmungskörper von größerem Molekular- 
gewicht, als es das Auxin (bzw. der im Extrakt vorhandene Wuchsstoff) 
besitzt, vorhanden ist, während es Voss (29) gelang, im Endosperm und 
Scutellum von Maiskeimlingen einen Wuchsstoffantagonisten nachzu- 
weisen. 

Dazu kommt nun die bereits erwähnte Beobachtung, daß alkoholische 
Extrakte von Feldsalat, Roggen- und Gerstenpflanzen (Zustand De- 
zember/Januar) negative Zuwachswerte (,,Z“‘) lieferten, die das Vor- 

handensein einer hemmenden Substanz andeuteten. Einige weitere 
ähnliche Beobachtungen konnten an verschiedenen Pflanzen gemacht 
werden, so z. B. bei Sonnenblumen, Kartoffeln, Spinat und bei Tabak. 

Der Zuwachswert ,,Z“ stellt die Differenz der Koleoptillängen der mit 
Paste behandelten und der unbehandelt gebliebenen Koleoptilen bei 
Versuchsabschluß dar (19). Daß die Wirkung der wuchsstoffleeren Paste 
allein keine wachstumshemmende ist, zeigt der folgende Versuch, bei 
dem 90 Keimlinge mit Lanolinpaste ohne Wuchsstoffzusatz behandelt 
wurden, während 71 gleiche Koleoptilen unbehandelt blieben. Es ergab 
sich kein Unterschied (Tabelle 1). 

















Tabelle 1. 
Länge zu z“ 
Versuchsende oe" 
mm mm 
Unbehandelte Koleoptilen . . . . . . . . . . 14,6 0,0 
Mit Wasserpaste behandelte Koleoptilen . . . . 15,1 |  0,56+0,5 
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Die beobachtete Hemmungswirkung kann also nur durch die im 
Extrakt vorhandenen Stoffe bedingt sein. Dies geht auch daraus hervor, 
daB die GréBe der Hemmungswirkung (die in vielen beobachteten Fallen 
die 3fache mittlere Abweichung wesentlich überstieg) mit steigender 
Verdünnung der Extraktstoffe in der Paste absinkt, wie z. B. die Abb. 4 
und 5 an Extrakten aus Tabakpflanzen und Helianthus - Sproßspitzen 
zeigen. Daraus kann man schließen, daß es sich um einen eigenen, vom 
Wuchsstoff selbst verschiedenen und nicht nur in bestimmten, über- 
optimalen Konzentrationen wirksamen, hemmenden Stoff handelt. 
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Abb. 4. Extraktaus Tabakpflanzen, dieohne Abb.5. Extrakt aus Sproßspitzen von 15 
N-Gabe herangezogen worden waren. Die bis 30 cm hohen Helianthus-annuus-Pflan- 
(durch negative ,,Z“‘-Werte ausgedrückte) zen. Die Hemmungswirkung sinkt mit 
Hemmungswirkung nimmt mit steigender steigender Verdünnung des Extraktes in 
Verdünnung des Extraktes in der Paste ab. der Paste, 








Wären nämlich beispielsweise nur sehr große Wuchsstoffmengen vor- 
handen, so müßten sich die bei Verdünnung des Extraktes erhaltenen 
(negativen) ,,Z‘‘-Werte zunächst zwar ebenfalls verringern, bei noch 
stärkerer Verdünnung aber erhöhen sogar bis zu sehr großen (Förderungs-) 
Werten; ebenso müßten, wie wir dies von Versuchen mit reinen Wuchs- 
stoffpräparaten wie auch mit Pflanzenextrakten von großem Wuchsstoff- 
gehalt gewohnt sind, die gleichzeitig beobachteten Krümmungswinkel 
bis zu negativen Werten von 50—60° (oder noch mehr) ansteigen. Ersteres 
ist, wie aus den Abb. 4 und 5 hervorgeht, nicht, letzteres in vielen Fällen 
ebensowenig der Fall. Damit erscheint die Existenz eines ‚‚Hemmstoffes‘ 
(oder mehrerer solcher Körper) in Pflanzenextrakten auch durch die 
hier verwendete Methode als gesichert und (im Gegensatz zu den bis- 
herigen Beobachtungen der Krümmungswinkel allein) auch eindeutig 
nachgewiesen. 

Es war nun nötig festzustellen, ob nicht bestimmte Pflanzen besonders 
große Hemmstoffmengen neben nur geringen Wuchsstoffmengen ent- 
halten. 

In Abb. 6 sind die Ergebnisse von einigen weiteren, daraufhin unter- 
suchten Pflanzen dargestellt, aus denen hervorgeht, daß bei einigen 
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Pflanzenmaterialien überhaupt keine Wuchsstoffwirkung, sondern allein 
eine wachstumshemmende Wirkung zu beobachten ist. Dies gilt in der 
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vorliegenden Versuchsreihe vor allem fiir die Blatter von Flieder, von 
Maiglöckchen sowie für die Triebe von Polygonum. Bei anderen Pflanzen- 
extrakten zeigt sich dagegen wenigstens in den Krümmungswinkeln eine 
mehr oder minder deutliche Wuchstoffwirkung selbst neben negativen 
Zuwachswerten (,,Z‘‘), die das Vorhandensein wachstumshemmender 
Komponenten anzeigen. Dies ist im vorliegenden Falle z. B. bei Rha- 
barberblättern, Bohnen- und Tomatenpflanzen der Fall, in ähnlicher 
Weise auch bei Roggen- und Gerstenpflanzen. Schließlich wissen wir, 
daß bei Hydrakohl wie auch im eben besprochenen Versuch bei grünen 
Außenblättern von Weißkraut und bei einer Reihe anderer Gemüse- 
pflanzen Werte gefunden werden, die als Ausdruck einer Wuchsstoff- 
wirkung gedeutet werden können, ohne daß ihnen ein eindeutiger Hinweis 
für das Vorhandensein hemmender Begleitsubstanzen zu entnehmen ist. 
Es ist also nicht etwa so, daß jede Pflanze nur verschiedene Mengen eines 
bestimmten Wuchsstoffes enthält; dann müßten die für « und für „Z“ 
erhaltenen Kurven jeweils Teilstücke der Gesamtwirkungskurve (Be- 
ziehung zwischen Konzentration und Wirkung) dieses Wuchsstoffes dar- 
stellen, was jedoch nicht der Fall ist. Vielmehr zeigt uns die Untersuchung 
verschiedener Pflanzen ein buntes Bild verschiedener Wirkungskurven, 
deren Vielgestaltigkeit wohl nicht durch die Annahme mehrerer ver- 
schiedener Wuchsstoffe unterschiedlicher chemischer Konstitution wie 
physiologischer Wirkung gedeutet werden darf, sondern ihre einfachste 
Erklärung durch das Zusammenwirken verschiedener Mengen: sowohl 
an Wuchsstoff wie auch an Hemmstoff findet. 

Die im folgenden besprochene Versuchsreihe zeigt, daß Gemische von 
Hemmstoff und Wuchsstoff in verschiedenen Konzentrationsverhält- 
nissen Krümmungswinkel und ,,Z“‘-Werte verursachen, die vielfach denen 
ähnlich sind, die bei der Testung verschiedener Extraktpasten erhalten 
werden. 

Als ,,Hemmstoff“paste wurde eine Lanolinpaste benutzt, die in 
10g ihrer Substanz eine Menge an Trockenrückstand eines Alkohol- 
extraktes aus Blättern von Syringa vulgaris enthielt, die 50 g frischem 
Blattmaterial entsprach. Diese ,,5/,, Hemmstoffpaste‘‘ wurde zunächst 
als solche auf 5/199, /1000 und 5/10000 verdünnt; diesen Pasten wurde dann 
zum Teil Heteroauxin in verschiedenen Konzentrationen zugegeben. 

Die Abb. 7—9 zeigen im Schattenbild die Krümmungstypen, die an 
Avena-Koleoptilen durch Hemmstoff (Syringa-Extrakt, Abb. 7) in ver- 
schiedenen Konzentrationen, sowie durch B-Indolylessigsäure verschie- 
dener Konzentrationen in Gegenwart verschiedener Mengen von Hemm- 
stoff (Abb. 7, 8 und 9) erzeugt werden. Die im Bild gezeigten Keimlinge 
können — als Einzelpflanzen — natürlich nur als Beispiele für die Art 
der Krümmung, des Krümmungstyps jeder Versuchsreihe gelten; ein 
Urteil über die durchschnittliche Größe des Krümmungswinkels sowie 
des Zuwachswertes darf aus ihnen nicht gezogen werden. 
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Die bei der Testung der Wuchsstoff-Hemmstoffgemische erhaltenen 
Werte für ,,Z“ und „«a‘ sind (in Vergleich zu reinem Heteroauxin und 
Syringa-Extrakt allein) in der Tabelle 2 zusammengestellt. 





1234 1 23 4 ö 6 


Abb.7. Links: Hemmstoffhaltiger Extrakt ausBlättern von Syringa vulgaris in verschiedenen 

Konzentrationen in Lanolinpaste auf Avena-Koleoptilen aufgetragen; die Extraktkonzen- 

tration beträgt bei 1 */,o, bei 2 */:90, bei 3 */ı00, und bei 4 */,0000.. Rechts: Die Pasten enthalten 

neben ‘/,.-Svringa-Extrakt noch Heteroauxin, und zwar bei 1 10°%, bei 2 10 :%, bei 
3 107%, bei 4 10%, bei 5 10% und bei 6 10°*%. 
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Abb. 8. Die Pasten enthalten neben */,.0.-Syringa-Extrakt Heteroauxin und zwar bei 
1 10°%, bei 2 10%, bei 3 10° *%, bei 4 10°*%, bei 5 10 *% und bei 6 10 *%. 


Tabelle 2. Der Zuwachswert ,,Z“ (in mm) und der Krümmungswinkel 














z I 
Poe = À Konzentration der zugefügten 
in der Paste 10°% | 10 | 10-*% | 107% | 10% | 10% 0 
5, 2,7 | 02 | —1,1 | —3,7 | —5,7 | —7,5 | —9,1 
50 32 | 132 | 125 | 09 | —06 | 13 | —26 
5/000 18,4 | 165 | 100| 97| 27 | 09 | —09 


























1 Zahlen für Z ohne Vorzeichen stellen positive Zuwachswerte dar, solche mit 
sind, wie üblich, die negativen Vorzeichen der negativen Kriimmungswinkel weg- 
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Die Zahlen zeigen, daB bei den einzelnen Heteroauxinkonzentrationen 
die Wuchsstoffwirkung (Z) im allgemeinen um so stärker zum Ausdruck 
kommt, je weniger Hemmstoff gleichzeitig vorhanden ist, und daß im 
allgemeinen die Krümmungswinkel nach der negativen Seite um so größer 
werden, je kleiner die Hemmstoffkonzentration wird. Selbst bei Hetero- 
auxinkonzentrationen von 10-1, 102? oder 10% , bei denen ohne 
Gegenwart von Hemmstoff keine positiven Krümmungen beobachtet 
werden, treten in Gegenwart hoher Hemmstoffkonzentrationen positive 
Krümmungen selbst großen Ausmaßes auf. Da der Hemmstoff selbst 





1 2 3 4 5 6 


Abb. 9. Heteroauxin in verschiedenen Konzentrationen in Lanolinpasten auf Avena- 
Koleoptilen aufgetragen; die Konzentration beträgt bei 1 10°%, bei 2 107: %, bei 3 107 *%, 
bei 4 10°*%, bei 5 10°*% und bei 6 10%. 


keine so hohen positiven Winkelwerte bringt, kann diese Erscheinung 
nicht als einfache Addition der Wirkungen von Wuchsstoff und Hemm- 
stoff aufgefaßt werden. Es muß dabei berücksichtigt werden, daß der 
Hemmstoff nicht nur auf den durch Heteroauxin bewirkten Koleoptil- 
zuwachs eine Hemmungswirkung ausübt, also Z verkleinert, sondern 
auch das normale Wachstum vermindert. Bei den Krümmungswinkeln 
kommen noch die Auswirkungen der Quertransportverhältnisse beider 
Stoffe dazu. 


beiWuchsstoff-Hemmstoffgemischen verschiedenerKonzentrationen. 





a! 





B-Indolylessigsäure in der Paste 





























10° % 10-1 % 10-* % 10 % 104% 10-* % 0 
+314° +208° +62° +43° 34° 33° +26° 
+130° +56° 69° 16° +5° +17° +8° 

58° 68° 144° 126° 48° 14° 0° 


negativem Vorzeichen geben die Größe der Hemmung an. Bei den Zahlen für « 
gelassen und nur die positiven Winkel durch ihr Vorzeichen gekennzeichnet. 
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Folgende Überlegung gibt einen Einblick in solche Vorgänge. Wenn 
Hemmstoff allein den normalen, 24stündigen Koleoptilzuwachs K,,, 
beispielsweise = 14mm, um 9,1 mm auf 35% herabsetzt, dann ist als 
wahrscheinlich anzunehmen, daß das durch gleichzeitig vorhandenen 
Wuchsstoff zusätzlich erzielte Wachstum Z (von beispielsweise 20 mm) in 
gleicher Weise gehemmt wird. Es würde also ein Gesamtzuwachs K,, + Z 
von 34mm auf 35% =11,9 mm vermindert, wenn Wuchsstoff neben 
Hemmstoff vorhanden ist, so daß an Stelle eines Z-Wertes von 20 mm 
(ohne Hemmstoff) ein solcher von nur 11,9—14,0 = — 2,1 mm entstehen 
müßte. Es könnte so im Einzelversuch und soweit nur Z berücksichtigt 
wird durch Hemmstoffwirkung selbst eine sehr große Wuchsstoffmenge 
völlig verdeckt werden. Die Krümmungswinkel verhalten sich ähnlich. 
So würde z.B. ein d von 9 mm, das beispielsweise durch ein Z=16 
und einen Quertransporteffekt q von 7 mm entstanden ist und einem 
Krümmungswinkel von etwa 344° entspricht, durch das Hinzutreten von 
Hemmstoff etwa in folgender Weise verändert. Z würde durch den 


Hemmstoff nach obiger Überlegung auf Z’ = Eten = —9,10 


verkleinert (wobei x der Prozentsatz bedeutet, auf den das Wachstum 
gehemmt wird). Falls der Hemmstoff so schnell quertransportiert 
würde, daß er auf der Gegenseite ebenso stark hemmend wirken würde 
wie auf der Pastenseite, würde q in gleicher Weise (auf — 6,65) vermindert, 
so daß sich nach d=Z—q ein d von 4,55 mm (anstatt 9 mm), ent- 
sprechend einem Winkel « von etwa 174° (anstatt 344° ohne Hemm- 
stoff) ergäbe. Ein Quertransport des Hemmstoffes von geringerer Größe 
wäre in gleichem Sinne wirksam. 

In solchen Fällen erscheinen nun negative Krümmungswinkel (Wuchs- 
stoffwirkung) gleichzeitig neben negativen Zuwachswerten „Z‘‘ (Hemm- 
stoffwirkung), was in der Tat in vielen Fällen bei Pflanzenextrakten beob- 
achtet werden konnte (vgl. S. 35 sowie Abb. 1 und 6; ferner Tabelle 2). 
So gibt uns sowohl der im Versuch erhaltene Krümmungswinkel « wie 
auch der Zuwachswert ,,Z‘‘ weder einen Maßstab für die Wuchsstoff-, 
noch für die Hemmstoffwirkung allein, sondern aus beiden Komponenten 
resultierende Werte. 

Beide Faktoren, Wuchsstoff wie Hemmstoff, wirken sich auf Winkel 
und Gesamtzuwachs in verschiedener Weise aus. Der Krümmungs- 
winkel ist vor allem abhängig von der Größe des Quertransportes, nicht 
nur des Wuchsstoffes, sondern auch des Hemmstoffes. 


Betrachtet man jene Wuchsstoff- oder Hemmstoffkonzentration c,, die durch 
den Quertransport auf der der Paste gegenüberliegenden Seite hergestellt wurde. 
und deren relative Größe ar. der Wirkungskurve (,,Z‘‘) der betreffenden Substanzen 
nach Kenntnis von q abgelesen werden kann (vgl. Abb. 19 der ersten Mitteilung, 19), 
vergleichend bei ß- Indolylessigsäure und einem hemmstoffreichen Extrakt, so 
findet man, daß der Ausdruck c, in Prozenten der auf der Pastenseite selbst vor- 
handenen Konzentration bei B- Indolylessigeä lessigsäure sehr klein, bei dem hemmstoff- 
haltigen Extrakt jedoch sehr groß ist (Tabelle 3). 
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Tabelle 3. 
B-Indolylessigsäure | Fliederblatterextrakt | «-Naphthylessigsäure| Hydrakohlextrakt 








Konzen- | cq in % | Konzen- | cq in % Konzen- | cq in %] Konzen- | cq in % 
ce e 


























trationin% | von tration von c trationin%] vonc | tration von 
1071 7 89 1071 70 22 
10-2 7 spe, 79 10-2 80 pe 45 
10° 2 5000 100 10° 50 | “sesso 45 


Andere wuchsstoffwirk Substanzen als das Heteroauxin zeigen ebenfalls 
höhere Quertransportwerte, so z.B. die «-Naphthylessigsäure, dagegen besitzt 
der in Pflanzen, z. B. Hydrakohl, vorliegende Wuchsstoff mittlere Quertransport- 
größen (Tabelle 3). 

Die Größe des Hemmstoff-Quertransportes kann auch aus Versuchen mit 
Hemmstoff-Wuchsstoffgemischen berechnet werden. So ergibt sich nach der oben 
erwähnten Formel für Z’ derjenige Prozentsatz, auf den der direkt angebrachte 








Hemmstoff Strecku hst einer Koleoptile hemmt, gleichgültig ob 
dieses normal oder durch W Wuchsstoff beschleunigt ist, als 
„_ 1002’ + Ku) 
Zw+Ku ° 


(Dabei wie auch im folgenden soll das Indexzeichen W die bei Gegenwart von 
Wuchsstoff — ohne Hemmstoff — gültigen Symbole bezeichnen.) Da 


y-(wtKny_ x, 
100 

ist, wobei y jenen Prozentsatz bedeutet, auf den das Streckungswachstum der 
Gegenseite durch den quertransportierten Hemmstoff vermindert worden ist, 
berechnet sich y dann, nach q= Z—d, folgendermaßen: 

_ x: (Z' + Ky) — 1004 

4 aw + Ky 

und stellt die Quertransportwirkung fiir Hemmstoff im Vergleich zu x als dessen 


direkter Wirkung dar. Für 5/,, Syringa-Extrakt wurden aus Hemmstoff-Wuchs- 
isch hen mit verschiedenen Heteroauxinkonzentrationen im Mittel 


stoff; ver 


folgende Werte gefunden: 
x—=49,6 +4,4%, y=6,4+5.4%. 


Auch diese nur um etwa 10 (d.i. etwa 21% der Hi gswirkung) differierenden 
Zahlen erweisen also einen relativ großen Quertransport des Hemmstoffes in der 
Avena-Koleoptile. 

Aus der relativen Größe des Quertransportes allein kann jedoch nicht auf die 
Größe der erzeugten Krümmungswinkel geschlossen werden, da diese nicht von der 
Konzentrations-, sondern von der Wirkungsdifferenz zwischen Pasten- und Gegen- 
seite abhängig ist. 

Die hier vermutete größere Quertransportgeschwindigkeit des Hemmstoffes 
stünde in guter Übereinstimmung mit der Beobachtung von Voss (29), daß der 
Hemmstoff in der Koleoptile im Gegensatz zum Wuchsstoff nicht polar geleitet, 
sondern allseitig verbreitet wird. Eben dieser Eigenschaft des Hemmstoffes ist es 
aber auch zuzuschreiben, daß unterhalb der Paste oft negative, wuchsto i 
Krümmungen auftreten, obwohl der obere, die Paste tragende Koleoptilteil selbst 
positive Hemmstoffkrü wen ausführt, so daß S-förmige Verkriimmungen der 
Keimlinge entstehen können (vgl. z. B. Abb. 7). 
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Wenn man annimmt, daß in vielen Pflanzen neben beträchtlichen 
Mengen an Wuchsstoff auch beträchtliche Mengen an Hemmstoff vor- 
kommen, so müßten die bei Verdünnung der Extraktpasten solcher 
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Abb. 10. Das Verhalten des Krümmungs 
winkels « beim Verdünnen von Syringa- 
Extraktpasten (‘/,.), die 
Heteroauxin enthalten 


B10°%, C 10° *% und bei D 10 *%. 


verschiedene Mengen 
‚und zwar bei. 4 10°%, 


Pflanzen erhaltenen Kurven für « 
(und auch ,,Z‘‘) denen ähnlich und 
ebenso vielfältig sein, wie sie bei 
Verdünnungen von: Wuchsstoff- 
Hemmstoffgemischen in verschie- 
denen Verhältnissen erhalten wer- 
den. In Abb. 10 sind die für den 
Krümmungswinkel «, nach Ver- 
dünnung von Gemischen aus je 5/,, 
Hemmstoff + 10°, 10-1, 10-2 sowie 
10% Heteroauxin auf 1/19, Yo» 
“/r000> ‘/10000 und */199000 erhaltenen 
Werte zusammengestellt; sie zei- 
gen, daß die verschiedenartigsten 
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Abb. 11. Ein Extrakt aus Tomatenmark 
zeigt beim Verdünnen eine ähnliche Charak- 
teristik der Beziehung zwischen Kriimmungs- 
winkel und Verdünnungsgrad wie ein Ge- 
misch aus Hemmstoff und Heteroauxin. 


Kurventypen auftreten, darunter solche, die jenen ganz ähnlich sind, 
die bei der Prüfung mancher Pflanzenextrakte erhalten wurden. 


So gab z. B. ein Extrakt aus Tomatenmark beim Verdünnen Werte für x, wie 
sie auch beim Verdünnen eines Gemisches aus Hemmstoff + Heteroauxin erhalten 


werden konnten (vgl. Abb. 11). 


Die Charakteristik der Konzentrationsabhängigkeit von « wird also 
nicht allein durch die chemische Konstitution bzw. die physikalischen 
Eigenschaften des Wuchsstoffes, sondern in starkem Maße auch von den 
entsprechenden Eigenschaften und der Menge des gleichzeitig vorhandenen 


Hemmstoffes bestimmt. Dies gilt, wie die Zahlen der Tabelle 2 zeigen, 
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auch fiir die Charakteristik der Konzentrationsabhängigkeit von Z, die 
in Gegenwart von Hemmstoff jener ähnlich wird, die in Abb. 1 zu 
finden ist. 

Durch Beimengungen von Hemmstoff kann die Charakteristik der Konzen- 
trationsabhängigkeit von « so stark verändert werden, daß sie der Charakteristik 
eines chemisch anders beschaffenen Wuchsstoffes ähnlich wird. So zeigte z. B. die 
Charakteristik eines Gemisches 5/,, Syringa-Hemmstoff + 10°% Heteroauxin bei 
den höheren Konzentrationen mehr Ähnlichkeit mit derjenigen, die für «-Naphthy1- 
essigsäure gefunden wurde als mit der von Heteroauxin (Tabelle 4). 























Tabelle 4. 
Krümmungswinkel « bei , 4/10 1/100 i000 | */10000 
10% Hoterosuxii®, . : au . : . . . . 65° | 100°] 153° | 81° | 24° 
5/10 Syringa-Hemmstoff + 10° % Heteroauxin | +314° | +569 | 144° | 61° | 26° 
10% a-Naphthylessigsäure . . . . . . . +2630 | +46°| 69° | 32° | 15° 


1 Die hier für Heteroauxin gefundenen Werte sind infolge geringerer Empfind- 
lichkeit des zu diesem Versuch verwendeten Hafers (Alter des Samenmaterials 
vgl. 20) kleiner, als die in der ersten Mitteilung (19) angegeben sind. 


Die bisher besprochenen Beobachtungen beweisen, daß der im 
Syringa-Extrakt vorliegende Hemmstoff im Hinblick auf das Streckungs- 
wachstum als ,,Antagonist‘‘ des Heteroauxins (bzw. der Auxine) wirksam 
ist. Es liegt daher die Frage nahe, ob auch andere Funktionen der Wuchs- 
stoffe, z. B. ihre Fähigkeit, zur Wurzelbildung anzuregen, durch den 
Hemmstoff ebenfalls ‚antagonistisch‘“ beeinflußt werden. Ein orien- 
tierender Versuch ließ dies als wahrscheinlich erkennen. 

Je 5 Scheiben von 1 cm Höhe aus einer Wurzel von Cochlearia armoracea wurden 
mit Kontrollpaste, mit 10° %iger B-Indolylessigsäurepaste, mit 5/,, Syringa-Extrakt- 
paste bzw. mit 5/,, Syringa-Extraktpaste, der 10° %iger B-Indolylessigsäure zu- 
gesetzt worden war, an der oberen Schnittfläche halbseitig bestrichen und im 
feuchten Raum bei 26°C im Licht stehen gelassen. Bei der Auszählung der neu- 
gebildeten Sprosse und Wurzeln wurde folgendes Ergebnis erhalten (Tabelle 5). 





Tabelle 5. 





Anzahl der neugebildeten 
Behandlung mit Wurzeln 














nach 10 Tagen | nach 13 Tagen 
alias sx ee bat rar rohen 14 29 
5/10 Syringa-Extraktpaste . . . . . . . . . . . . . 12 28 
5/10 Syringa-Extraktpaste +10°% B-Indolylessigsäure . 10 37 
10°% B-Indolylessigsäure . . . . . . . . . . . . . 102 113 


Durch B-Indolylessigsäure wurde somit sehr starke Wurzelbildung veranlaßt. 
Durch Zusatz von Syringa-Extrakt als Hemmstoff, wurde diese Wirkung der ß-In- 
dolylessigsäure fast vollkommen ausgeschaltet. Hemmstoffpaste (Syringa-Extrakt) 
allein förderte die Wurzelbildung gegenüber der Kontrollpaste ebensowenig wie 
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im Gemisch mit Wuchsstoff. Hier war also auch im Hinblick auf die Wurzelbildung 
eine Hemmung durch Syringa-Extraktstoff feststellbar. Dies ist auch deshalb von 
Interesse, weil gerade Syringa-Stecklinge sich nur sehr schwer bewurzeln und die 
Vermutung naheliegt, daß die wuchsstoffhemmende Wirkung des in Syringa- 

Blättern in so großer Menge vorhandenen Hemmstoffes als Ursache der schlechten 


Bewurzelungsfähigkeit eine Rolle spielen könnte. 
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Abb. 12. Krümmungswinkel ,,«‘‘ und Koleoptilzuwachs ,,Z‘‘ bei verschiedenen Verdün- 
aungen folgender Fraktionen aus Hydrakohl-Extrakt: A Wäßrige, bei neutraler und bei 
saurer Reaktion mit Äther extrahierte Lösung von Hydrakohlextrakt (Hemmungswirkung). 
B Die unter A genannten, vereinigten Ätherextrakte, nachdem sie gegen eine gesättigte 
Lösung von NaHCO, ausgeschüttelt worden waren (Wuchsstoffwirkung). C a Atherextrakt 
aus der unter B genannten, inzwischen angesäuerten Bicarbonatfraktion. b Die nach 
ı ätherextrahierte und dann neutralisierte Bicarbonatfraktion. (Fast keine Wirkung.) 


Die endgültige Erhärtung des oben erwähnten Befundes sowie die Beantwortung 
ler durch diesen kleinen Versuch hier angeschnittenen Fragestellungen muß natür- 
ich weiterer Arbeit vorbehalten bleiben. 

Es wurde nun versucht, den Hemmstoff vom Wuchsstoff abzu- 
‚rennen. Dazu wurde der trockene Abdampfriickstand eines Alkohol- 
»xtraktes aus Hydrakohl mit heißem Wasser aufgenommen, von unlös- 
ichen Bestandteilen abfiltriert und zuerst neutral, dann ein zweites Mal 
iach Ansäuern mit Salzsäure gut mit Äther ausgeschüttelt. Dabei ging. 
vie Abb. 12 erkennen läßt, der Wuchsstoff fast gänzlich in den Äther 
iber, während die so extrahierte wäßrige Lösung Hemmstoff enthielt 
A in Abb. 12). 
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Bei diesem wie auch dem folgenden Versuch (vgl. Abb. 13) ergab sich nebenbei 
die Beobachtung, daß der im verwendeten Hydrakohlextrakt in wirksamer Form 
vorhandene Wuchsstoff keinen Säurecharakter zeigte, sondern sich vielmehr wie 
ein neutraler Körper verhielt. Denn die wuchsstoffhaltigen Ätheranteile gaben 
beim Ausschütteln mit einer gesättigten wäßrigen Lösung von Natriumbicarbonat 
ihren Wuchsstoff nicht (wie im Modellversuch etwa Heteroauxin) an dieses ab 
(Abb. 12, B und C); auch konnte aus einem mit gesättigter wäßriger Lösung von 


Natriumbicarbonat a 
beträchtlicher Menge mit Äther 
extrahiert werden (s. Abb. 13). 
Dies zeigt, daß im eingetrock- 
neten Alkoholextrakt aus 
Hydrakohlder Wuchsstoff zum 
größten Teil in einer Form 
vorliegt, inder ihm kein Säure- 
charakter zukommt!, also, falls 
es sich um echtes Auxin han- 
delt, wohl in der Form des 
Lactons (vgl.dazu 10, 11), das 
vielleicht erst im Verlauf der 
Extraktion entstanden ist. Da 
das Lacton in gleicher Weise 
wirksam ist wie das Auxin a 
(11), bleibt dieser Umstand auf 
die Bestimmung des Wuchs- 
stoffgehaltes ohne Einfluß. 


Diese Abtrennung des 
Hemmungsstoffes durch 
mehrfache Ätherausschüt- 
telung wäßriger Lösungen 
gelang nicht bei allen Ver- 
suchen so klar wie in dem 
eben genannten Falle, doch 
könnte das vorliegende Er- 
gebnis so gedeutet werden, 
daß es sich bei dem Hemm- 
stoff um eine wasserlösliche 


nommenen Hydrakohlextraktrückstand Wuchsstoff in 
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Abb. 13. Krümmungswinkel ,,«“‘ und Koleoptilzuwachs 
„Z‘““ bei verschiedenen Verdünnungen folgender Frak- 
tionen aus Hydrakohl-Extrakt: a Ätherextrakt aus einer 
wäßrigen, mit NaHCO, gesättigten Lösung von Hydra- 
kohlextrakt (Wuchsstoffwirkung). b Ätherextrakt, der 
aus einer wäßrigen Lösung von Hydrakohlextrakt bei 
neutraler und bei saurer Reaktion gewonnen worden 
war und dann mit einer gesättigten, wäßrigen Lösung 
von Natriumbicarbonat ausgeschüttelt worden war 
(Wuchsstoffwirkung). c Nach b ätherextrahierte und 
dann neutralisierte Bicarbonatfraktion (s.b). (Schwache 
Hemmungswirkung.) 


Verbindung handelt, die manchmal, vielleicht teilweise an Lipoide ge- 
bunden, auch in ätherische Lösung überzugehen vermag. Es erhebt sich 
hier aber die Frage, ob man es überhaupt mit einer bestimmten, spezifi- 
schen Hemmungssubstanz zu tun hat oder vielleicht auch mit mehreren, 
möglicherweise gar nicht spezifisch wuchsstoffantagonistisch wirksamen 
Substanzen. Besonders die neueren Untersuchungen Larsens (16) 
zeigen, freilich wieder nur an Hand des Krümmungswinkels, der für 
sich allein betrachtet die Existenz eines Hemmstoffes nicht zu beweisen 
vermag (vgl. 20), daß in bestimmten Pflanzen wahrscheinlich mehrere 
wachstumshemmende Stoffe nebeneinander vorhanden sind; LARSEN 


1 Vgl. dazu auch P. Larsen (17). 


Planta Bd.31. 
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fand nämlich in reifen Tomatenfriichten nicht nur einen neutralen, 
wasserlöslichen, sondern auch einen sauren, wasserlöslichen sowie einen 
nicht wasserlöslichen Hemmstoff und in Maiskörnern einen sauren, 
ätherlöslichen Wuchsstoffantagonisten, dessen Existenz auch durch die 
Befunde von Voss (29) bekräftigt wurde. 

In diesem Zusammenhang ist es von Interesse, daß UmkartH (27) ähnlich wie 
CHoLoDNY (4) einen Antagonismus zwischen Wuchsstoff und Erregungssubstanz 
vermutete und an Hydrocharitaceen, Mimosaceen und Papilionaceen tatsächlich 
feststellen konnte (23). K. und Ca. UmRATH fanden, daß sich durch Zusatz von 
Erregungssubstanz durch Heteroauxingaben verursachte Erscheinungen wie 
Wachstumshemmung des Hypocotyls bei Neptunia, Verlängerung der Keimzeit 
mancher Samen, Längenwachstum von Internodien (Mimosa u. a. m.) antagonistisch 
beeinflussen lassen, und daß dem Histidin bei Helodea-Sprossen hinsichtlich des 

wachstums die Eigenschaften eines Wuchsstoffantagonisten zukommen. 
iches berichtet Havas (7) vom Colchicin, das nach seinen Beobachtungen 
imstande ist, gewisse Wuchsstoffwirkungen sowohl örtlich wie allgemein aufzuheben. 
Schließlich zeigen die Ergebnisse von Avery und SARGENT (3), die eine größere 
Reihe verschiedener Stoffe in ihrer Wirkung auf das gerade Längenwachstum 
dekapitierter Koleoptilen nach der Methode von ScHEER untersuchten, daß eine 
ganze Anzahl verschiedener, selbst nicht pflanzenfremder Stoffe auch in starken 
Verdünnungen Wachstumshemmungen hervorrufen können, wie z.B. Acetyl- 
cholin(chlorid), Cadaverin(dihydrochlorid), Cinchonin(hydrochlorid), Colchicin, 
Nucleinsäure, Skatol u. a. m. 

Ob nun in der Pflanze ein bestimmter spezifisch wirksamer Wuchs- 
stoffantagonist vorhanden ist, oder ob vielmehr eine Reihe von in Pflanzen 
vorkommenden Stoffen auch eine mehr oder minder starke wachstums- 
hemmende Wirkung ausübt, mögen spätere Versuche klären; jedenfalls 
kann eine einwandfreie quantitative Bestimmung des Wuchsstoffgehaltes 
von Pflanzenextrakten erst dann durchgeführt werden, wenn eine Ab- 
trennung des Wuchsstoffes von den bisher noch unbekannten, wachstums- 
hemmenden Begleitstoffen erreicht worden ist. 

Welche Wege hierzu zu beschreiten sind, muß in weiterer Arbeit 
festgestellt werden. Immerhin zeigt auch heute die Prüfung von Pflanzen- 
extrakten an, ob eine Pflanze viel oder wenig Wuchsstoff oder Hemmstoff 
enthält, so daß auch jetzt schon ein ungefähres Bild über die in Pflanzen 
vorhandenen Wuchsstoffmengen erhalten werden kann. Daß diese 
Mengen in vielen Fällen sehr beträchtlich sind, konnte bereits in der vor- 
hergehenden Mitteilung (20) gezeigt werden. Selbst wenn in den Ex- 
trakten solcher Pflanzen auch Hemmstoffe vorhanden sind, zeigt doch 
die Tatsache, daß bei größeren Verdünnungen noch starke negative 
Krümmungen auftreten unzweideutig die Gegenwart großer Wuchsstoff- 
mengen an; ebenso können die gleichzeitig zu beobachtenden großen 
positiven „Z“-Werte allein durch Wuchsstoff-, nicht aber durch Hemm- 
stoffwirkung hervorgebracht worden sein. Wie groß diese z.B. bei 
Hydrakohl, Kohlrabi usw. feststellbaren Wuchsstoffgehalte sind, zeigt 
freilich nur in ganz groben Annäherungswerten die folgende Überlegung, 
die vom Ergebnis eines Versuchs mit etwa 20 cm hohen Kohlrabipflänz- 
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chen ausgeht. Der Gesamtextrakt aus 22 Pflänzchen war in 4,1 ccm 
3%igen Agar gebracht und auf !/,oooo verdünnt worden. Der gesamten 
Extraktmenge entsprechen so nunmehr etwa 410000 com 3%iger Agar. 
Ein Wiirfelchen davon brachte nach der WENT-Methode getestet einen 
Krümmungswinkel von etwas mehr als 20° und enthielt somit grob an- 
genähert 2 AE!. Da lcem Agar etwa 250 Würfelchen entsprach, war 
die gesamte Extraktmenge also in 250 x 410000 = 102500000 Wiirfel- 
chen vorhanden, die insgesamt also einen Wuchsstoffgehalt von etwa 
205000000 AE aufwiesen. Das Gewicht des extrahierten Pflanzen- 
materials hatte 41g betragen ; 100g Frischsubstanz enthielten demnach an- 
nähernd 500000000 AE. Nimmt man nun an, daß in der Pflanze als Wuchs- 
stoff Auxin vorliegt, das je 1g eine Wirksamkeit von 50000000000 AE 
ausübt, so müßten in 100 g Frischsubstanz der untersuchten Pflänzchen 
etwa 10 mg Auxin vorgelegen haben, um die erhaltenen Versuchsergeb- 
nisse bewirken zu können. Das ist immerhin ein Auxingehalt von rund 
102%, für Heteroauxin berechnet sogar etwa 2-10-?%, also ein Kon- 
zentrationsbereich, den man noch als ,,unphysiologisch“ zu betrachten 
gewohnt ist [vgl. z. B. v. GUTTENBERG. (6)]. 

Die Beobachtung so hoher Wuchsstoffgehalte läßt es nunmehr als 
möglich erscheinen, den in der grünen Pflanze vorliegenden Wuchsstoff 
selbst zu isolieren, was bisher ja wegen der geringen Mengen, die beob- 
achtet worden waren, nicht ausführbar schien. Die eben besprochene 
Überlegung zeigt jedenfalls, daß bei Kohlrabi z.B. 1 g Auxin schon aus 
etwa nur 10 kg Pflanzenmaterial extrahierbar sein müßte, daß also nur 
etwa 10000fache Anreicherung erforderlich wäre, während Köcı (12) 
zur Isolierung von Auxin aus Hefe 500000fache, aus Maiskeimöl 300000- 
fache, aus Malz 100000fache und aus Harn 21000fache Anreicherung 
durchführen mußte. 

Selbst wenn man berücksichtigt, daß bei der Testung Schwankungen, 
wie sie KöGL beobachtete, beträchtliche Irrtümer hervorrufen könnten, 
kann man doch daran festhalten, daß schon !/,, des hier errechneten 
Auxingehaltes (entsprechend 100000facher Anreicherung) eine Isolierung 
des Wuchsstoffes als möglich, ja sogar als aussichtsreich erscheinen läßt. 

Die Pastenmethode, die besonders große, unkontrollierbare Schwan- 
kungen bisher nicht beobachten ließ, gestattet ganz ähnliche Über- 
legungen, wie sie eben auf Grund des Went-Testes angestellt wurden. 
So wurde ein „Z“-Wert von rund 2 mm bei einer Heteroauxinkonzen- 
tration von 10-*% beobachtet; derselbe ,,Z‘‘-Wert entsprach annähernd 
einer auf */,5999 verdünnten Paste, die unverdiinnt in 10 g ihrer Substanz 
eine 50 g Frischsubstanz Hydrakohl (=500%) entsprechende Extrakt- 
menge enthielt. Dieser unverdünnten Paste entsprachen also rund 
3,3-10-1% Heteroauxin. Dem Hydrakohlfrischmaterial entsprächen 


1 Diese Zahl kann, infolge etwas veränderter Versuchsbedingungen nur als 
Näherungswert betrachtet werden. 
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demnach etwa 6-10-2% oder, da Auxin doppelt so wirksam ist wie 
Heteroauxin etwa 3-10-*% Auxin. 1 g Auxin müßte danach aus etwa 
3,3 kg frischer Hydrakohlsubstanz extrahierbar sein. Ein etwas anderes 
Ergebnis wird erhalten, wenn man von den Krümmungswinkeln ausgeht. 
Ein Winkel von 20° wurde bei einer Heteroauxinkonzentration von etwa 
5-10-5% erzielt, ebenso annähernd bei einer auf */,,.. verdiinnten Paste, 
die (unverdünnt) 500% Frischsubstanz entsprach. Der unverdünnten 
Paste entsprachen somit 5 - 102%, der Frischsubstanz selbst demgemäß 
102% Heteroauxin bzw. 0,5-10-2% Auxin. Wenn auch die Zahlen 
nicht sehr gut übereinstimmen, so lassen sie doch erkennen, daß aus etwa 
3—20 kg Frischsubstanz Hydrakohl 1 g Auxin extrahierbar sein müßte, 
wenn nicht andere Wuchsstoffe an seiner Stelle vorliegen. Die einerseits 
auf die Went-Methode und andererseits auf die Pastenmethode auf- 
gebauten angenäherten Berechnungen führen also übereinstimmend zu 
dem Ergebnis, daß nunmehr eine Isolierung des Wuchsstoffes aus grünen 
Organen bestimmter Pflanzen durchaus möglich erscheint. 


2. Ist die Wuchsstoffabgabe der Sproßspitzen ein Maßstab 
für die in ihnen bzw. in der Pflanze enthaltene Wuchsstoffmenge? 

Mit der Wentschen Agar-Abfangmethode wird jene Wuchsstoff- 
menge erfaßt, die im Lauf einer bestimmten Zeitspanne aus der Sproß- 
spitze (bzw. aus der Schnittfläche eines anderen Organes) in ein Agar- 
plättchen diffundiert. Dabei handelt es sich nicht um einen einfachen 
Diffusionsvorgang etwa derart, daß ein gewisser Bruchteil des im Organ 
vorhandenen Wuchsstoffes in den Agar übertritt, sondern im wesent- 
lichen um einen biologischen Vorgang: in den Agar gelangt hauptsächlich 
jene Wuchsstoffmenge, die von dem pflanzlichen Organ aktiv und polar 
gerichtet abgegeben wird. Dies zeigt deutlich z. B. folgender Versuch, 
dessen Ergebnis in Tabelle 6 wiedergegeben ist. Bei Tabakpflanzen 








Tabelle 6. 
Der Kriimmungswinkel « betrug bei Pfl.-Nr. 
Das Agarplättchen lag auf der 
1 2 3 4 5 6 























Schnittfläche der SproBspitze . . . . | 17,6°| 12,3° | 22,80 | 20,90 | 17,6° | 19,20 
henelpendiasedion Piächad. Stumpfes | 2,0°| 1,4°| 0,2°| 1,1°| 1,9°| 1,6° 


wurden die Sproßspitzen abgeschnitten und 2 Stunden lang auf Plättchen 
aus 3%igem Agar von 7,5 x 7,5 x 1 mm Größe in feuchter Kammer auf- 
gesetzt. Dann wurden diese Plättchen in 25 Würfelchen zerschnitten 
und diese einmal dekapitierten Avena-Koleoptilen von 20—30 mm Länge 
aufgesetzt. Nach 2 Stunden Versuchsdauer wurden die Krümmungen 
photographiert. Die mittlere Abweichung aus diesen 25 Testungen betrug 
+1,10 bis + 1,6 bzw. etwa + 10% des ermittelten Winkelwertes. Gleich- 
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zeitig mit der Abfangung aus den abgeschnittenen Sproßspitzen wurden 
auch auf die dekapitierten Stümpfe der Tabakpflanzen Agarplättchen 
von gleicher Größe aufgelegt und 2 Stunden darauf belassen. 


An der Schnittfläche des Stumpfes wurden nur geringe Wuchsstoff- 
mengen abgefangen und man wird mit der Annahme nicht fehlgehen, 
daß es sich dabei um die in dem an der Schnittfläche noch haftenden 
Saft vorhandenen Wuchsstoffmengen aus den angeschnittenen Leitungs- 
bahnen handelt. Dagegen haben die Sproßspitzen in basaler Richtung 
geleiteten Wuchsstoff (wohl aus den Leitungsbahnen) aktiv an den Agar 
abgegeben, denn der relative Wuchsstoffgehalt (Konzentration) ist ober- 
halb und unterhalb der Schnittfläche nicht so stark verschieden, daß 
Unterschiede wie die beobachteten allein mit einfacher physikalischer 
Diffusion aus den Geweben erklärt werden könnten. 


Es erhebt sich nun die Frage, ob die mit der Agarabfangmethode 
erhaltenen Werte einen Maßstab für den absoluten oder relativen Wuchs- 
stoffgehalt des Organes bilden, aus dem der Wuchsstoff abgefangen 
wurde. Dies ist schon deshalb nicht wahrscheinlich, weil die an der Basis- 
Schnittfläche eines pflanzlichen Organes aufgefangene Wuchsstoffmenge 
nicht um so größer ist, je mehr Pflanzensubstanz sich oberhalb dieser 
Schnittfläche befindet, obwohl der Gesamtgehalt eines Organes an 
Wuchsstoff um so größer ist, je mehr Pflanzensubstanz es umfaßt. 
Andererseits aber müßten, falls eine direkte Beziehung zwischen Wuchs- 
stoffabgabe und Wuchsstoffgehalt bestünde, diejenigen Pflanzen, die 
wuchsstoffreiche- Extrakte liefern, auch wesentlich größere Wuchsstoff- 
mengen aus ihren Schnittflächen abgeben als jene Pflanzen, die wuchs- 
stoffarme Extrakte geben. Um dies zu klären ist es nötig, das Verhältnis 
zwischen Wuchsstoffabgabe und Wuchsstoffgehalt verschiedener Pflanzen 
bzw. Pflanzenteile festzustellen. Folgender Versuch sollte einen ersten 
Einblick gewähren. 

15 Rapkopflanzen von etwa 15 cm Größe, die Ende März vom Feld genommen 
wurden und deren Vegetationskegel sich noch an der Basis befand, wurden knapp 
unterhalb des untersten Blattes und damit auch nur etwa 1 cm unterhalb des Vege- 
tationspunktes abgeschnitten und auf Agarplättchen (3%) von 10x 10x 2mm 
Größe während 2 Stunden zur Wuchsstoffabfangung aufgesetzt. Die Agarplättchen 
wurden dann vereinigt und bei 100°C verschmolzen. Durch Vermischen (bzw. 
Verschmelzen bei 100°C) mit verschiedenen Mengen reinen 3%igen Agars wurden 
verschiedene Verdünnungen (31,5, 10, 2,15, 1%) hergestellt und diese ebenso wie 
der unverdünnte in Bléckchen von 2 x 2x 1mm Größe an einmal dekapitierten 
Koleoptilen getestet (vgl. Abb. 14, A). 

Parallel wurden 15 ebensolche, abgeschnittene Rapkopflanzen mit Alkohol 
heiß (wie üblich) extrahiert, der Alkoholextrakt eingedampft und der Abdampf- 
rückstand mit der 10fachen Menge 3%igem Agar verschmolzen, wie er zur Ab- 
fangung bei allen 15 Pflanzen verwendet worden war (vgl. Abb. 14, A). Davon 
wurden ebenfalls durch Verschmelzen bei 100°C mit 3%igem Agar weitere Ver- 
dünnungen hergestellt und in Blöckchen von 2 x 2 x 1 mm Größe an einmal dekapi- 
tierten Koleoptilen getestet (vgl. Abb. 14, B). 
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SchlieBlich wurde der Abdampfriickstand des Alkoholextraktes von 15 Pflanzen 
in ebensoviel Lanolinpaste überführt als andererseits Agar verwendet worden war, 
daraus ebenfalls eine Verdiinnungsreihe hergestellt und an intakten Keimlingen 
nach der Pastenmethode (19) getestet (vgl. Abb. 14, C). 

Während nun die Extraktionsmethoden den sehr hohen Wuchsstoff- 
gehalt der Rapkopflanzen erkennen ließen (s. Abb. 14, B und C), war 

25° an den Agar nur relativ wenig 
Wuchsstoff abgegeben worden. Die 
im Agar aufgefangene Wuchsstoff- 


























8 menge betrug nur etwa ?/,0000 
x des Wuchsstoffgesamtgehaltes der 
A Pflanze oberhalb der Schnittfläche. 
Das Verhältnis zwischen abgegebe- 
5+ ner und vorhandener Wuchsstoff- 
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Abb. 14.. Rapko vom Feld, Zustand Ende März. Links: Krümmungswinkel ,,«‘‘. Rechts: 

Zuwachswerte ,,Z“. A Wuchsstoffabgabe von 15 Pflanzen an 15 Agarplätichen während 

2 Stunden. B Mit Alkohol aus 15 Pflanzen extrahierter Wuchsstoff in Agarblöckchen in 

verschiedenen Verdünnungen getestet. C Alkoholextrakt aus 15 Pflanzen, in Lanolinpaste: 
in verschiedenen Verdünnungen an intakten Koleoptilen getestet (Pastenmethode). 


Weitere Versuche wurden in gleicher Weise mit Spinatpflanzen, 
Selleriepflänzchen (zur Zeit des Umpflanzens) und Kohlrabipflänzchen 
(ebenfalls zur Zeit des Umpflanzens) und Tabaksproßspitzen (Beginn 
der Blütenanlage) durchgeführt. Die Pflanzen wurden dabei knapp 
oberhalb des Hypocotyls, etwa 1—2 cm unterhalb des Vegetationskegels 
abgeschnitten und auf Agarplättchen aufgesetzt, während eine andere 
Gruppe gleicher Pflanzen zur Alkoholextraktion herangezogen wurde. 

Bei den Tabaksproßspitzen wurden nicht wie sonst verschiedene Pflanzen zur 
Extraktion und zur Wuchsstoffabfangung herangezogen, sondern dieselben Sproß- 
spitzen extrahiert, die vorher an Agar Wuchsstoff abgegeben hatten. Aus den in 
Abb. 15 dargestellten Ergebnissen errechnet sich das Verhältnis zwischen Wuchs- 
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stoffabgabe und Wuchsstoffgehalt nach der Abgabe mit 1:17. Das entsprechende 
Verhältnis vor der Wuchsstoffabgabe stellt sich also zu 1: 18. 

Die Wuchsstoffabgabe wurde so berechnet, daß die in einer bestimmten Menge 
Agar abgefangene Wuchsstoffmenge zum Gesamtgewicht des abgebenden Pflanzen- 
materials in Beziehung gesetzt wurde, ebenso wie der Wuchsstoffgehalt des Ex- 
traktes. Beide Größen sind daher in den Kurven der Abb. 15, 16 und 17 in ihrer 
Beziehung zum Frischgewicht der Pflanzen vergleichbar ausgedrückt. Die Ab- 
szissen geben die Verdünnung des wirksamen Prinzips im Agar bzw. in der Paste 
an, wobei ,,1/,“ jene Konzentration bedeutet, die durch Auflôsen des extrahierten 








bzw. abgefangenen Wuchsstoffes in einer Menge nae 20° 

oder Paste von !/, des verwendeten Pflanzenfrisc 8 
gewichtes entsteht. 2.4 

Schon die Abb. 16 und 17 zeigen, daß trotz $ 

des in höheren Z- und «-Werten der Pasten- Sul f 
methode zum Ausdruck kommenden höheren S £ 
Wuchsstoffgehaltes der Kohlrabipflänzchen, diese & “i „I 
wesentlich geringere Wuchsstoffmengen an den | 





Agar abgegeben haben als die weniger Wuchsstoff- yom Yo 
enthaltenden Selleriepflänzchen, die soviel Wuchs- sy». 15. ER 
stoff an den Agar abgaben, daß sogar das spitzen, Zustand beim 
Wirkungsoptimum an der Koleoptile überschrit- |; | sd 
ten und vom unverdünnten räparat zu {4 Wuchsstoffabgabe; 
kleine Werte für die er a nn nr + 
täuscht wurden. Erst durch Verdünnen des Agar- er sm # 
präparates mit wuchsstofffreiem Agar konnte die 

wirkliche Menge an abgefangenem Wuchsstoff erkennbar gemacht 
werden! (Kurve A der Abb. 17). Die an den Agar in gleichen Zeit- 
räumen abgegebene Wuchsstoffmenge ist also hier dem Wuchsstoffgehalt 
der entsprechenden abgebenden Pflanzen keineswegs proportional. Dem- 
entsprechend fand sich auch bei jeder der untersuchten Pflanzen ein 
anderes zahlenmäßiges Verhältnis zwischen Wuchsstoffabgabe und 
Wuchsstoffgehalt (Tabelle 7). 

Wuchsstoffabgabe und Wuchsstoffgehalt der Pflanzen stehen also 
zueinander in keinem festen Verhältnis. 

Aus Untersuchungen Söpmes an Heliopsis geht ferner hervor, daß 
Stengelstücke ‚um so mehr Wuchsstoff abgeben, je kürzer sie sind“ (22). 
Es hängt also von der Länge des Stengelstückes oberhalb der Schnitt- 
fläche ab, wieviel Wuchsstoff von dieser Schnittfläche abgegeben wird. 
Daraus geht hervor, daß die Wuchsstoffmengen, die in Agar an Schnitt- 
flächen abgefangen werden, auch keinen Maßstab für die Wuchsstoff- 
konzentration in dem Gewebe oberhalb der Schnittfläche darstellen, denn 
diese Konzentration ist knapp oberhalb der Schnittfläche dieselbe, ob 


1 Dies zeigt, daß eine einfache Bestimmung des Krümmungswinkels, der durch 
Agarplättchen erzeugt wird, in denen Wuchsstoff abgefangen wurde (ohne Heran- 
ziehung von Verdünnungen mit reinem 3%igem Agar), mitunter zu falschen Schluß- 
folgerungen führen kann! 
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nun kürzere oder längere Stengelstiicke daran anschließend übrig gelassen 
worden sind. Da nicht um so mehr Wuchsstoff im Agar abgefangen 
wird, je länger die Stengelstücke sind (je höher also deren absoluter 
Wuchsstoffgehalt ist), sondern, nach Söpmme (22), umgekehrt um so 
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Abb. 17. Selleriepflänzchen. A Wuchsstoff- 
abgabe; B Wuchsstoffgehalt (Agarmethode); 
a Krümmungswinkel der Pastenmethode. 


weniger je langer sie sind, kann die Wuchsstoffabgabe an der Schnitt- 
fläche auch kein Maßstab sein für den Wuchsstoffgesamigehalt des Gewebes 


oberhalb der Schnittfläche. 











Tabelle 7. 
Pflanzen, ne u Verhältnis zwischen Wuchsstoff- 
Wuchsstoffgehalt geo: abgabe und -gehalt 

L Dheh (SproBspitzen) . . . . . . . . . . 1:18 
CR Une ates 2 6 ao > + - 1 :500 
3. Rapke . Be er ut 1 :3300 
4. editing era ois Alena ate 1 :10000 
CR FAO PE 1: > 100 000 

Besonders zu letzterer Folgerung bedurfte der Versuch von SüDING allerdings 
einer . Da nämlich bei 0,5cm langen Stengelstiickchen Winkelwerte 


Ergänzung 
von 25°, also maximale Krümmungen erzielt wurden, mit längeren Stücken jedoch 
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geringere Winkelwerte, mußte geprüft werden, ob diese letzteren nicht durch über- 
. optimale Wuchsstoffmengen verursacht waren, wodurch kleinere Wuchsstoffmengen 

nur vorgetäuscht worden sein könnten (vgl.20, 21). Es wurden darum auf gleich 
große und gleich schwere Agarplättchen (je 1,85 g) Stücke der 2. und 3. Internodien 
von etwa 50 cm hohen Sprossen von Heliopsis scabra mit den in gleichen Höhen 
über den Knoten angefertigten basalen Schnittflächen aufgesetzt, und zwar a) 29 
auf je 9 cm Länge und b) 38 auf je 1 cm verkürzte Internodienstücke. Nach 2stün- 
diger Abfangdauer (in feuchtem Raume) wurden die Agarplättchen bei etwa 80° C 
verschmolzen. Nach dem Erkalten wurden 25 Würfelchen herausgeschnitten und 
vom Rest mit reinem Agar Verdünnungen auf 30° 
48/0 Yo 8/10 und */109 durch neuerliches & 
Verschmelzen hergestellt. Das in Abb. 18 dar- 
gestellte Ergebnis brachte, auf gleiche Anzahl 





der Internodienstücke bezogen, für die 9cm 8 & 
langen Internodien dieselben Kriimmungswerte $ 2 A 
wie für die 1cm langen Stücke. Damit be- ‘À 

stätigte sich einerseits nochmals, daß die ab- ©} 
gefangene Wuchsstoffmenge keinen Maßstab & 

für die im abgebenden Organ vorhandene, R 


gesamte Wuchsstoffmenge bildet; andererseits 
verneinte sich auch der oben gehegte Einwand 
gegen den Sdéprneschen Versuch. Die Tat- 
sache, daß bei dem vorliegenden Versuch bei 0 
verschieden langen Internodien an den ana- Verdünnung 

logen Schnittflächen gleiche Wuchsstoffmengen Abb. 18, Internodienstäcke von Helt- 
abgefangen wurden, könnte zu dem Schluß opsis scabra, Wuchsstoffabgabe wäh- 
verleiten, daß die‘ abgefangene Wuchsstoff- rend 2 Stunden an gleiche Agar- 
menge tatsächlich ein Maßstab der Wuchsstoff- ame z om nn ae 
konzentration in dem an die Schnittfläche an- x : _ 

s 0,14g schwer). (D . 
grenzenden Gewebe darstellt, doch hat SÖDING schiedene Anzahl der Internodien- 
mehrfach verschiedene Wuchsstoffmengen ab- co = . und b - ae wy al 
gefangen; im vorliegenden Falle dürfte also Chende Eintragung der Punkte an der 
wohl nur zufällige Gleichheit beobachtet — ae 
worden sein. 

Die eingangs dieses Abschnittes gestellte Frage muß also verneint 
und dahingehend beantwortet werden, daß die Agarabfangmethode 
weder über den Wuchsstoffgehalt noch über die Wuchsstoffkonzentration 
im abgebenden Organ genaue Auskunft geben kann. Vielmehr stellt die 
Wuchsstoffabgabe eines Organes eine von diesen beiden Größen weit- 
gehend unabhängige Erscheinung dar, die als besonderer physiologischer 


Vorgang für sich beobachtet und bewertet werden muß. 








Zusammenfassung. 

1. Während der Aufarbeitung von Pflanzenmaterial (Zerreiben oder 
Zermahlen bis zur Extraktion mit Alkohol) tritt keine wesentliche Zer- 
setzung von Wuchsstoff ein. 

2. In alkoholischen Extrakten vieler Pflanzen sind Stoffe vorhanden, 
die das Streckungswachstum hemmen (,,Hemmstoffe‘‘) und die Wuchs- 
stoffwirkung zu verändern bzw. zu verdecken vermögen. Die Beobachtung 
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der Zuwachswerte ,,Z‘‘ neben dem Kriimmungswinkel « liefert, im Gegen- 
satz zur Betrachtung der’ Krümmungswinkel allein, den eindeutigen 
Nachweis solcher Stoffe. Gemische von Hemmstoff und Wuchsstoff 
zeigten ähnliche Eigenschaften wie eine Reihe von Pflanzenextrakten, 
die neben Wuchsstoff wahrscheinlich ebenfalls Hemmstoff enthalten. 
Eine befriedigende Abtrennung dieser Stoffe vom Wuchsstoff war bisher 
nicht möglich. 

3. Der Hemmstoff in Pflanzenextrakten (Syringa-Extrakt)'ist sowohl 
im Hinblick auf das Streckungswachstum als auch, wie ein orientierender 
Versuch zeigte, in bezug auf die Wurzelbildung als ,,Antagonist“‘ des 
Heteroauxins wirksam, indem er die durch B-Indolylessigsäure bewirkte 
Wurzelbildung zu hemmen bzw. zu verhindern vermag. 

4. Die in bestimmten Pflanzen natürlich vorkommenden Wuchs- 
stoffmengen übersteigen die bisher als „unphysiologisch‘ angesehenen 
Grenzen und sind in manchen Fällen so groß, daß schon eine Anreicherung 
von z.B. 1:10000 zur Isolierung des Wuchsstoffes führen könnte 

5. Es muß scharf unterschieden werden zwischen der Wuchsstoff- 
abgabe von Pflanzenteilen an Agar im Sinne der Went-Methode einer- 
seits und dem durch Extraktion des Materials ermittelten Wuchsstoff- 
gehalt andererseits. Eine direkte Beziehung zwischen beiden ist nicht 
vorhanden. Die nach der Agarabfangmethode ermittelten Werte geben 
über die Wuchsstoffgehalte der untersuchten Pflanzen oder Pflanzenteile 
keine Auskunft. 
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(Aus dem Pflanzenphysiologischen Institut der Karls-Universität in Prag). 
ZUR ANUKLEALITAT DES PFLANZLICHEN NUKLEOLUS. 


Von 


P. F. Mitovinov. 
Mit 12 Textabbildungen (57 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 21. April 1940.) 


Einleitung. 

Die mikrochemische Natur des Nukleolus, der uns unter diesem Namen 
schon 100 Jahre bekannt ist (SCHLEIDEN 1838), ist bis jetzt noch 
nicht völlig aufgeklärt. Ganz sicher ist es jetzt, daß das Kernkörperchen 
keine Nukleinsäure vom Typus der Thymonukleinsäure enthält, worüber 
viele, auch meine Angaben in meiner russischen Arbeit (1936) zusammen- 
gefaßt sind. Wie bei Tieren, so auch bei Pflanzen, zeigen die Nukleolen 
immer eine negative Nuklealreaktion. Einzelne positive Angaben be- 
treffen die Fälle, wo entweder technische Fehler zugrunde liegen, oder 
wo es sich nicht um die Nukleolen selbst, sondern um die um sie herum 
angesammelten Karyotingranula, die sogar eine ‚Schale‘ bilden können, 
handelt. Oder aber sind es in anderen Fällen große Chromatinansamm- 
lungen, die Nukleolen nachahmen. 

In der letzten Zeit sind aber von neuem einige Fälle angegeben 
worden, wo die Nukleolen nukleal sein sollten. So findet JACHIMSKY 
(1935) bei Moosen nukleale Einschlüsse in den Nukleolen. Auch YAMAHA 
und SUEMATSU (1936) finden, daß die Nukleolen der Ruhekerne in den 
Wurzeln von vielen Cucurbitaceen (Cucumis sativus, Cucumis melo [var. 
albus und makuwa], Citrullus vulgaris, Lagenaria vulgaris [var. gourda], 
Luffa cylindrica, Trichosanthes cucumeroides, Cucurbita moschata [var. 
toonas], Momordica charantia, wie auch von Impatiens balsamina und 
Ricinus communis) eine schwache, aber deutliche Nuklealreaktion zeigen. 
YAMAHA und SUEMATSU glauben, daß auch die Karyolymphe dieser 
Zellkerne schwach nukleal reagiert, und daß zum Ende der Prophase 
die Reaktionsfähigkeit beider Kernelemente: des Nukleolus und des 
Kernsaftes, allmählich verschwindet, so daß der Restnukleolus in den 
Meta- und Anaphasen farblos wird und die in Telophase sich bildenden 
neuen Nukleolen von neuem nukleal reagieren sollen. Diese Autoren 
stellen solche karyotinarme euchromozentrische Zellkerne den karyotin- 
reichen (Allium cepa, Triticum vulgare, Zea mays, Chrysanthemum nip- 
ponicum), bei denen nur das Kernretikulum nukleal reagiert, gegenüber. 

Was die Reaktion der Nukleolus selbst anbelangt, so ist sie nach den 
japanischen Forschern in den Meristemzellen von Cucurbitaceen, Ricinus 


1 Die vorliegende Arbeit wurde in den Jahren 1937/38 durchgeführt. 
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und Impatiens „merklich schwächer, als bei den Chromozentren, aber 
immer etwas stärker als bei dem Kernsaft‘‘ (S. 23). In den Zellen der 
Streckungszone und der Wurzelhaube reagiert der Nukleolus ‚ebenso 
stark oder etwas schwächer wie das Kernretikulum“ (S. 23). Nach diesen 
Verfassern nehmen die Chromozentren, welche aller Wahrscheinlichkeit 
nach die Grundlage der Metaphasechromosomen (Hertz 1931, 1932; 
DouTRELIGNE 1933) darstellen, während der Prophase Thymonuklein- 
säure aus dem Nukleolus und der Karyolymphe in sich auf. 

Auch nach GUILLIERMOND und GAUTHERET (1937) reagiert die Karyo- 
lymphe mit ScHirrschen Reagens diffus rosaviolett in den Kernen von 
Wurzelspitzen von Raphanus sativus; die Reaktion soll dabei stärker 
sein in den Zellkernen der differenzierten Zellen. Diese Reaktion er- 
scheint auch nach der Alkoholfixierung. Die Färbung der Karyolymphe 
wird parallel mit der Verlängerung der Chromosomen in der Prophase, 
die auf Kosten des Kernsaftes wachsen, schwächer. Während der Telo- 
phase ist ein umgekehrter Vorgang zu beobachten: ein Teil des Chromo- 
somenstoffes löst sich in der Karyolymphe auf. 

Diese Verschiedenheit der Ansichten hat mich bewogen, einige dieser 
Objekte von neuem zu untersuchen, da ich die Angaben der genannten 
Forscher über die Anwesenheit der Thymonukleinsäure in den Nukleolen 
der obenerwähnten Pflanzen für nicht genug beweisend hielt. Die Be- 
deutung soleher Nachprüfungen liegt darin, daß sie nicht nur einzelne 
Angaben berichtigen, sondern auf die Fehlerquellen, die sich auch in 
vielen anderen Arbeiten wiederholen und zu grundsätlzich wichtigen 
(aber unrichtigen) Rückschlüssen führen, hinweisen können. Ist der 
Nukleolus in der Tat anukleal, so können diese Rückschlüsse auch betreffs 
anderer Kernteile ungenau sein. 


Eigene Untersuchungen. 


1. Wurzelspitzen von Cucurbitaceen 

Ich habe folgende Arten untersucht: Cucumis sativus, Cucumis melo, 
Cucurbita pepo, Citrullus vulgaris. Fixierung Sublimat-Essigsäure 100 : 2 
oder 96% Alkohol!. 

a) Cucumis sativus. In den Kontrollpräparaten, die 24 Stunden mit 
96% Alkohol behandelt wurden und dann ohne Hydrolyse 30 Min. im 
Scuirrschen Reagens blieben, habe ich fast immer farblose Kerne mit 
kaum gefärbten Nukleolen gefunden. Nach 3 Stunden Färbung wurden 
trübe, mitunter aber auch deutlich rosa gefärbte Nukleolen gefunden. 
Zuweilen kann der ganze Zellkern schwach gefärbt sein. Das Zytoplasma 
wurde nach 3 Stunden auch schwach gefärbt. Längeres Verweilen in 


der fuchsinschwefligen Säure kann also die Pseudofärbung begünstigen. 


1 Für die liebenswürdige Lieferung der Samen dieser Arten aus Dvur Kra- 
love a. Elbe bin ich meinem Kollegen Herrn Dozent K. Hrusy sehr verpflichtet. 
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In den hydrolysierten Praparaten (Hydrolysedauer 5—6 Min., 
Farbungsdauer 3 Stunden) werden die Chromozentren gut gefarbt, aber 
die Reaktion der Kerne überhaupt ist verhältnismäßig schwach, be- 
sonders wenn man sie mit der Färbung der chromatinreichen Zellkerne 
anderer Pflanzen vergleicht. In dem Meristemteil der Wurzel, besonders 
in den inneren Medialteilen, sind in den Zellkernen nur die Chromo- 
zentren gut sichtbar, die Kernwand zeigt keine Färbung, Nukleolus und 
Karyolymphe sind entweder ganz farblos oder so schwach angedeutet 
farbig, daß es sehr schwer ist zu entscheiden, ob es sich hier nicht eher 
um einen Reflex von den gefärbten Chromozentren handelt. Die meisten 
Nukleolen sind aber entscheidend farblos, obwohl sie sichtbar sind. 
Bisweilen liegen die gefärbten Chromozentren dem Kernkörperchen eng 
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Abb. 1. Aus den re Wurzelspitzen von Cucumis sativus. 
Nuklealreaktion. Vergrößerung etwa 1000mal. 


Wepndiiiefens Stadien der Nukleoh hi ung. 








an. Ich bin ganz sicher, daß der Reflex der gefärbten Chromatinteilchen 
im Zellkerne eine große Rolle bei solchen Beobachtungen spielen kann. 
Ich habe z.B. während meiner Untersuchungen der ausgetrockneten 
Wurzeln gefunden, daß in einigen Kernen auf den FEULGEN-Präparaten 
an der Stelle der Nukleolen ganz farblose Lücken bleiben. Diese Stellen 
erscheinen aber bei einigen Tubuseinstellungen gefärbt, weil die über- oder 
unterliegenden, gut gefärbten Kernretikulumteile durch diese Nukleolen 
durchschienen. In keinem Fall war aber die Anfärbung des Nukleolus 
stärker als die des Kernsaftes, wie es YAMAHA und SUEMATSU (S. 23) 
behaupten. 

Da aber meine Beobachtungen über die Anuklealität der Nukleolen 
mit denen der japanischen Forscher im Widerspruch stehen, und da 
die Auswertung der schwachen Farbtöne ziemlich subjektiv ist, habe ich 
mich zum Versuch gewendet, der allein imstande ist, diese Frage auf- 
zuklären. 

Es handelte sich darum, die Nukleolen vor der Ausführung der Reaktion 
aus dem Zellkerne zu isolieren und dann ihre Nuklealität in der Zelle zu 
prüfen. Zu diesem Zwecke habe ich die Methode der Zentrifugierung 
gewählt, die schon viele gute Ergebnisse geliefert hatte. Besonders 
hat Nämec (1929) mit dieser Methode die Kerne vieler Pflanzen, auch 
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Cucurbitaceen, behandelt. Ich habe die Wurzelspitzen stark zentri- 
fugiert, dann fixiert und an Paraffinschnitten untersucht. Dabei habe 
ich einen Teil der Präparate der Nuklealreaktion unterworfen und 
einen anderen mit Eisen-Hämatoxylin gefärbt. 

Dabei habe ich die Angaben von Nämeo über das Verhalten der Zell- 
kerne der Cucurbitaceen bestätigen können. Es gelingt in der Tat, die 
Nukleolen im Kerninnern in der Richtung der Wirkung der Zentrifugal- 
kraft zu verschieben. Oft ziehen sie auch die Kernmembran mit sich, 
so daß diese zu einem feinen Fädchen ausgedehnt wird (Abb. 11). In 
anderen Fällen trafen wir den Nukleolus im Stadium, wo er aus dem 
Kern schon teilweise ausgepreßt war, so daß ein Teil von ihm noch im 
Kern lag, während der andere frei hinausragte. Dabei kann das nukleoläre 


Vakuolchen auch hantelförmig ausgedehnt wer- 
den (Abb. 2). Endlich habe ich öfters auch die 
Nukleolen ganz aus dem Zellkern geschleudert 


und frei im Zytoplasma liegend gefunden 
(Abb. 1). 


Die Chromozentren warenoftauchinder Rich- pp.2. wie Abb. 1. Etwas 
tung der Fliehkraft ausgedehnt und orientiert. schematisiertTergmßerung 
Das alles war besonders gut in langen Plerom- . 
zellen zu sehen, da anderswo die Kerne an die physikalisch untere Zell- 
wand angepreBt liegen, so daB die Kernkérperchen aus dem Kern nicht 
austreten können. Sehr viele überzeugende Bilder wurden besonders an 
den Wurzeln von Cucumis sativus und Cucurbita pepo gefunden. Es gelingt 
also gut, das Kernkörperchen aus dem Zellkerne zu isolieren. Unter- 
werfen wir jetzt solche zentrifugierte Wurzelspitzen der Nuklealreaktion, 
so können wir uns davon überzeugen, daß die Nukleolen ganz frei von 
Nuklealstoffen sind. Das habe ich mehrmals mit voller Sicherheit beob- 
achtet. In einigen Fällen ist der frei im Zytoplasma liegende Nukleolus 
an den FEULGEN-Präparaten nur dann zu finden, wenn das Diaphragma 
sehr verringert wird, obgleich er dicht an dem Kern liegt. Ich habe auch 
die schon mehrmals angewendete Methode der Nachfärbung benutzt. 
Dabei habe ich ganz farblose Nukleolen gefunden und dann das Prä- 
parat mit Lichtgrün oder aber mit Eisen-Hämatoxylin nachgefärbt: die 
geprüften Körper sahen immer wie deutliche typische Nukleolen aus. 

Es unterliegt also jetzt keinem Zweifel, daß auch in diesem Falle die 
Kernkörperchen anukleal sind. Alle widersprechenden Beobachtungen sind 
auf technischen Fehlern oder auf Reflex der unterliegenden Zellkerne 
oder Kernteile begründet. An den Präparaten von Cucumis melo konnte 
ich mich davon überzeugen, welche große Bedeutung bei der Verwertung 
der Kernfärbung die Schnittdicke hat. 


1 Ich verzichte hier auf Farbenabbildungen, deren einige in meiner Mono- 
graphie (Protoplasma-Monographien) zu finden sein werden. 
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Auch ScHAEDE (1936) hat festgestellt, daß nur die Chromozentren in 
den Ruhekernen von Cucumis sativus nukleal sind. Er findet bei Impatiens 
balsamina, Cucumis sativus, Luffa cylindrica, Scandix balansae gleich wie 
in vielen anderen Fällen auch die Karyolymphe ganz anukleal. Ich kann 
nicht mit voller Sicherheit die Anuklealität des Kernsaftes bei Cucur- 
bitaceen behaupten, bei Ricinus ist es aber sicher der Fall. Es ist möglich, 
daß in der Karyolymphe solcher chromatinarmen Zellkerne das Chromatin 
in sehr verstäubtem Zustand ist, um später bei entsprechenden Be- 
dingungen gröbere, sichtbarere Anhäufungen zu zeigen. Yamana und 
SUEMATSU erwähnen, daß der Kernsaft bei Gladiolus z. B. außer Chromo- 
zentren auch mit vielen winzigen Körnchen gleichmäßig dicht besät ist. 
Diese Körnelung reagiert deutlich nukleal positiv und verdichtet sich 
um den Nukleolus herum. Es können also hier alle Übergänge zwischen 
den kleinen Karyotinkörnchen und Karyolympheteilchen zum Vorschein 
kommen. Theoretisch kann man also die Möglichkeit der Färbung des 
Kernsaftes nicht ausschließen. Es scheint mir aber, daß es viel häufiger 
Nebenbedingungen sind, die den schwachen rötlichen Ton der Karyo- 
lymphe hervorrufen. So ist ein langes Verweilen in fuchsinschwefliger 
Säure (YAMAHA und SUEMATSU: 5—7, sogar 24 Stunden; S. 28) sicher 
überflüssig und muß im Gegenteil als eine Ursache der Nukleolen- und 
Karyolymphepseudofärbung angesehen werden. Für die Färbung der 
pflanzlichen Objekte ist die Dauer von 3 Stunden ganz genügend!. 


Man gedenke auch folgender Bemerkung der japanischen Verfasser: 
„...80 daß man eine stärkere Nukleal-Färbung erzielen kann, wenn 
Färbung sofort auf das Auswaschen des fixierten Materials folgt, d. h. der 
Entwässerung mit Alkohol vorangeht‘‘ (S. 29). Kein Wunder also, daß 
eine stärkere „Färbung‘ auch in den Nukleolen auftritt, da hier ein 
typischer ,,Wassereffekt“ (FEULGEN 1926) der Pseudofärbung der wasser- 
reichen Gewebe stattfindet. 


3 * Man kann vielleicht zulassen, daß bei der Fixierung etwas andere Adsorptions- 

und damit ungleiche Färbungsbedingungen in der Karyolymphe und 

im Nukleolus stattfinden. So kann man z. B. voraussetzen, daß der kompaktere 

Nukleolus ein viel schlechteres Medium für die Adsorption und Zersetzung des 

Scarrrschen Reagenses als der Kernsaft darstellt. Sind die beiden Kernanteile 

gleich anukleal, so kann die Karyolymphe doch stärker als das Kernkörperchen 
mit dem zersetzten Reagens angefärbt werden. 

2 Es ist auch ganz unrichtig über die Nuklealfärbung der Stärkekörner nach 
der Wirkung von Chromsäure und Scurrrschen Reagens zu sprechen, wie es YAMAHA 
und SuEMATsU (8.28) tun. BAUER (1933) hat schon lange gezeigt, daß diese An- 
färbung wahrscheinlich eine Aldehydfärbung ist, aber keineswegs auf Thymo- 
nukleinsäuregehalt hinweist. Schon längst habe ich diesen Effekt in den Wurzel- 
hauben einiger Pflanzen beobachtet. Auch die von diesen Autoren angeführten 
methodischen Bemerkungen stellen nichts Neues vor. So haben viele Forscher 
lange vor der zitierten Arbeit YamaHas (1935) auf den Einfluß der Hydrolysedauer 
und der Fixierungsmittel ausführlich hingewiesen (FEULGEN und RossENBECK 1924; 
FEULGEN 1926; FEULGEN-BRAUNS 1924; Baver 1932 usw.). Andere Angaben von 
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Nichtsdestoweniger konnte.auch ich in einigen Fällen bei Cucur- 
bitaceen auch bei aller Vorsicht einen sehr schwachen rötlichen Ton der 
Karyolymphe beobachten. Ich kann aber nicht entscheiden, ob er von 
der Nuklealreaktion des Kernsaftes selbst oder von Reaktivzersetzung 
usw. stammte. Die Zentrifugalversuche geben hier nicht viel Aufschluß, 
da in den beschädigten Zellkernen der Kernsaft schon leicht angefärbt 
sein kann. Auch in den gedrückten Zellkernen färbt sich das ganze Kern- 
innere leicht, so daß die Färbung aus dem Kern ausgepreßter koagulierter 
Lymphe nicht immer überzeugend sein kann. 

Ist der Kernsaft in der Tat schwach nukleal positiv oder bekommt er 
die Tönung durch Reagenszersetzung, so ist auch dieser Umstand sicher 





Abb. 3. Zellkerne der zentrifugierten Pleromzellen von Cucurbita pepo. Nuklealreaktion 
Freihandzeich ; Vergrößerung etwa 1000mal. Der Nukleolus ist aus dem Zellkern 
ausgestoßen. 





die Ursache davon, daß auch der Nukleolus, welcher im gefärbten Kern- 
innern liegt, als schwach positiv gefärbt aussieht. Die unregelmäßigen 
kompakteren Zellkerne in der Wurzelhaube sind dunkel rötlich, aber die 
Nukleolen sind gewöhnlich auch hier farblos. Ebenfalls erscheint an 
der Wurzelperipherie das Kerninnere der oft unregelmäßig begrenzten 
Zellkerne als deutlich rosa gefärbt. Dasselbe gilt für die unregelmäßigen 
großen Zellkerne im Pleromteil. 

Es gibt also, wie YAMAHA und SUEMATSU gefunden haben, einen Unter- 
schied zwischen den Meristemzellen einerseits und den Peripherenzellen und 
den Haubenzellen andererseits. Man fragt sich, ob dieser Unterschied nicht 
durch irgendwelche Beschädigungen (Koagulation) der Karyolymphe er- 
klärt werden könne ? Auch physiologische Alterserscheinungen, d.h. Karyo- 
plasmaveränderungen können hier eine Rolle spielen. Sollte der Nukleolus 
in den Hauben- und Streckungszonenzellen ebenso stark oder nur etwas 
schwächer als das Retikulumkaryotin (YAMAHA und SuUEMATSU, S. 23) 
gefärbt sein, so kann das sicher als Pseudofärbungseffekt erklärt werden. 


YAMAHA und SUEMATSU stehen mit den allgemein bekannten Anweisungen der 
zitierten Autoren im Widerspruch (Abhängigkeit der Färbungsstärke von Färbungs- 
dauer), noch andere sind auf dem Wassereffekt (s. 0.) usw. begründet. 


Planta Bd. 31. 5 
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b) Cucurbita pepo und Cucumis melo. Fixierung 96% Alkohol und 
SE-Gemisch. In den Kontrollpräparaten, die nur 1 Stunde in fuchsin- 
schwefliger Säure blieben, finden wir ein schwach gefärbtes Zytoplasma 
und einen trüben rosa gefärbten Kern. In den hydrolysierten Präparaten 
bei einer Hydrolysedauer von 4—6 Min. und einer Färbungsdauer von 
22/,—3 Stunden habe ich immer einen farblosen Nukleolus mit Vakuol- 

chen gefunden. Die Karyolymphe zeigte 
einen sehr schwachen rosa Ton. Die 
Chromozentren sind in den Kernen der 
Peripherenzellen viel gröber und zahlreicher 
als in den Meristemzellen des Wurzelzentral- 
teiles. Der periphere Teil zeigt auch stärkere 
Färbung des Kernsaftes. In den Hauben- 
© zellen sind die Kerne eckig und teilweise de- 
generiert. Die Zentrifugalversuche bringen 


Abb. 4. Pleromkerne von Cucur- auch hier sehr gute Ergebnisse (Abb. 3 und 4). 
von aus einem Präparat, des 6) Citrullus vulgaris. SE-Fixierung. Hy- 
nan caer) at rn drolysedauer 5—7 Min. Die Nukleolen 
übergefärbt wurde. Nukleolus immer farblos. Der Kernsaft ganz farblos 
a dent Ken anges. oder schwach rosa, der Farbton ist so 

Freihandzeich Vergré- schwach, daß er innerhalb der Fehlergrenzen 








fen. F 
Berung etwa 900mal. Der Kern- ° 
saft ist nicht abgebildet. der Methode liegt. 


2. Wurzelspitzen von Ricinus communis. 

Sublimat-Eisessig-Fixierung. Normale Hydrolysedauer. Der Nukleo- 
lus ganz farblos, die Anfärbung der Karyolymphe ist sehr schwach oder 
öfter gar keine. Ist der Zellkern von Ricinus zum Typus von euchromo- 
zentrischen Kernen zuzurechnen, so muß man anerkennen, daß nicht 
alle euchromozentrischen Kerne einen nukleal reagierenden Kernsaft ent- 
halten müssen, wie es YAMAHA und SuEMATSU glauben. Auch HUREL-PY 
(1936) findet den Nukleolus von Ricinus ganz frei von Thymonukleinsäure. 


3. Die Nukleolen einiger Bryophyten. 

Nach YAMAHA (1935) geben die Nukleolen mehrerer Bryophyten- 
arten, z.B. Pellia neesiana, die Nuklealreaktion. Auch JACHIMSKY hat 
bei vielen Lebermoosen gefunden, daß der Nukleolus nukleal positive 
Einschlüsse enthalten kann. SOHAEDE (1936) findet bei Fontinalis anti- 
pyretica in der Mitte des Nukleolus ein oder zwei Körperchen, die in 
den Kernen der Haarzeilen nicht selten hufeisenartig aussehen, und 
die nach BENDA-Fixierung eine positive Nuklealfärbung geben. In der 
Scheitelzelle und ihren ersten Abkömmlingen ist dieses Körperchen 
farblos, bei anderen Fixierungsarten und Färbungen ist es kaum sicht- 
bar, da der Nukleolus stark gefärbt ist. 
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Ich untersuchte Pellia calycina und Fontinalis antipyretica, die beide 
mit 96% Alkohol und SE-Gemisch fixiert wurden. 

a) Pellia calycina. Bei nicht hydrolysierten Kontrollpräparaten, die 
von 30 Min. bis 1—21/, Stunden gefärbt wurden, waren die Kerne farblos 
oder sehr schwach homogen rosa angedeutet, der Nukleolus blieb aber 
fast ganz farblos. Die 5—8 Min. hydrolysierten Präparate zeigten immer 
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Abb. 5. Abb. 6. 
Abb. 5. Pellia calycina. Trichomzellkern mit anuklealem Nukleolus und nuklealen Karyotin- 
granula. Nuklealreaktion — Lichtgriin. Zeichenapparat. Vergrößerung etwa 2000mal. 


Abb. 6. Zellkerne von Pellia calycina. Nuklealfarbung. Die Nukleolen sind ganz von 
Thymonukleinsäure frei. Meistens Freihandzei VergréBerung etwa 2000mal. 





gefarbte Chromatinteilchen, daneben nur sehr schwach angedeutete 
Nukleolen und Kerninneres. Man kann sich aber leicht davon überzeugen, 
daß die Nukleolen selbst ganz anukleal sind und nur, weil sie von andcrer 
Kernanteilen bedeckt sind, zuweilen schwach rosa aussehen. Ich konnte 
nämlich in vielen Fällen einen Zustand des Nukleolus finden, wo er ganz 
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—2" 
Abb.7. Pellia calycina. Verschied A h der Nukleolen mit den anliegenden 
Satelliten und Chromozentren nach der HEIDENHAIN-Färbung. Freih 








farblos war, und in diesen Fällen war er von den anliegenden Chromatin- 
teilchen ganz frei (Abb. 5 und 6). Liegen ein oder einige Chromozentren 
dem Kernkörperchen eng an, so kann es schwach rosa erscheinen. Die 
mit Lichtgrünlösung nachgefärbten Präparate zeigen immer einen gut 
grün gefärbten typischen Nukleolus. Was aber die nuklealen Nukleolus- 
Einschlüsse anbetrifft, so sind es ganz zweifellos anliegende Chromatin- 
teilchen oder auch Satelliten, die oft an dem Nukleolus anhängen, was 
aus den Abb. 6 und 7 gut zu ersehen ist. Diese Satelliten sind besonders 
gut an den HEIDENHAIN-Präparaten zu unterscheiden (Abb. 7). Es ist 
begreiflich, daß solche Chromatinkügelchen, wenn sie sich auf dis 
Nukleolusfläche projizieren, als ,,Einschliisse“ angesehen werden können: 
5* 
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sie haben aber keinen organischen Zusammenhang mit dem Kern- 
kérperchen, welches ganz anukleal ist. 

b) Fontinalis antipyretica. Die von ScHAEDE (1935) beschriebenen 
Karyotinklumpen neben den Nukleolen sind nach der Ausführung der 
Nuklealreaktion (6—7 Min. Hydrolysedauer) deutlich zu sehen; sie 
zeigen eine gute Nuklealfärbung, während das Kernkörperchen selbst 
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Abb. 8. Fontinalis antipyretica. Zellkerne. Nuklealreaktion. Der Nukleolus selbst ist 
anukleal. Vergrößerung etwa 2000mal. 


ganz frei von Thymonukleinsäure ist: der Nukleolus ist in solchen Prä- 
paraten ganz farblos, in den mit Lichtgrün nachgefärbten aber grün. 
Auch die Kernmembran und die Karyolymphe sind farblos. Auch 
SCHAEDE hat die Anuklealität der Karyolymphe festgestellt. In den 
A Kontrollpräparaten sind die Zellkerne ganz 
©) © à) 2 farblos (30—45 Min. Färbung), nur eine sehr 
schwach rosa Anfärbung läßt sich zuweilen 
sehen. Eben diese Kaumanfärbung in den 
'e; & Os Ly Kontrollpräparaten zwingt dazu, anzuneh- 
men, daB auch die in den hydrolysierten 
Abb. 9. Fontinalis antipyretica. Präparaten zuweilen sichtbare rosa Kaum- 
Sehlnehen tn, Zu Seinen en. färbung als Nebenerscheinung und nicht 
yer — eg eg als Beweis der Anwesenheit der Nuklein- 
Nuklealfarbung. säure aufzufassen ist. Bei der CAJAL- 
Brozex-Farbung nach Sublimat-Eisessig- 
fixierung sind die Nukleolen rot und die Chromatinschollen daneben 
blau. Diese Chromatinmassen umhüllen den Nukleolus in verschiedener 
Weise als Kappen, Kugeln, Scheiben usw. (Abb. 8 und 9), was auf 
den FEULGEN-Präparaten besonders gut zu sehen ist. Ist der Nukleolus 
dicht mit den Chromatinschollen bedeckt, so ist dieser Nukleolus immer 
rötlich angedeutet — ein Beweis, daß auch hier der Reflex eine große 
Rolle spielt. Über die volle Unabhängigkeit des Nukleolus von den 
„Einschlüssen‘ kann man auf den FEULGEN-Lichtgrünpräparaten ur- 
teilen. Hier nimmt die Kernmembran eine grüne Farbe an. 

Wir können also mit Sicherheit annehmen, daß alle diese ,,Inklu- 
sionen“ in dem Nukleolusinnern nur chromatische, an ihm anliegende, 
in einigen Stadien aber ganz freiliegende Chromatinteilchen sind, die 
nicht im Nukleolus, sondern oft an ihm liegen. Sehr leicht projizieren 
sie sich auf die Nukleolusflache und erwecken den Eindruck von Ein- 
schliissen. 
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Die Nukleolen selbst sind kugelig, was aus den Abb. 8 und 9 ohne 
weiteres zu sehen ist. Nur in den mit Eisen-Hämatoxylin gefärbten 
Präparaten sehen sie zuweilen auch etwas unregelmäßig aus (Abb. 9, 
rechts). ScHAEDE (1935) hat den Nukleolus bei diesem Moos als kugel- 
ähnlich mit vielen kleinen Dellen und kurzen Vorsprüngen versehen und 
als schwach „amöboid“ (S. 467) beschrieben. Dabei hat er gerinnselige 
Karyotinklumpen in der Nähe des Nukleolus sehen können (seine Abb. 1 
und 2). In Übereinstimmung mit ScHaEDEs Beobachtungen kann ich 
auch angeben, daß diese Klumpen Nukleolusgröße erreichen können, 
in welchem Falle man im Kern zwei ‚„Nukleolen‘‘ sehen kann: einen 
echten azidophilen und einen anderen basophilen (Klumpen). Ist das 
Präparat mit FeuLsens Verfahren behandelt, so sieht man fast gleiche 
Körperchen: ein violettes Chromatinkorn und einen grünen (Licht- 
grün) runden Nukleolus daneben. In den HEIDENHAIN-Präparaten färbt 
sich der Nukleolus schwarz, das Karyotin aber gewöhnlich mehr grau. 
Es kann jedoch zuweilen vorkommen, daß auch kleine dem Kernkörper- 
chen anhängende Chromatinklümpchen oder aber Satelliten sich mit dem 
Nukleolus gemeinsam als unregelmäßige Gebilde färben. Denn in den 
FEULGEN-Lichtgrünpräparaten sieht der Nukleolus bei derselben Fixie- 
rungsart kugelig aus. 


4. Andere Beobachtungen. 


Ich habe weiter einige Angaben von Yuasa (1936) nachgeprüft. Die 
Nukleolen der Blätterkerne von Lygodium japonicum und Lycopodium sp. 
sollen nach ihm schwach nukleal positiv reagieren und als echte Karyo- 
somen anzusehen sein. Außerdem sollen die Kerne von Selaginella 
uncinata, 8. involvens und Psilotum nudum eine negative Reaktion 
zeigen. Ich habe folgende Arten untersucht, die mit SE-Gemisch fixiert 
wurden. 


a) Lygodium scandens (Blatt und Achse). Die Zellkerne dieser Pflanzen- 
art waren nicht selten deformiert und vakuolisiert, besonders in den 
Schließzellen, wo sie sternförmig-unregelmäßig aussahen. Die Zellkerne 
zeigen eine gute Nuklealreaktion (5 Min. Hydrolyse, 3 Stunden Färbung), 
die Nukleolen sind ganz farblos. Davon konnte ich mich vielmals ganz 
deutlich überzeugen, z. B. an Längsschnitten von Blattepidermiszellen 
(Abb. 10), gleich wie auch an anderen Zellen. Insbesondere in den 
Prosenchymzellen des Blattes (Abb. 11) wurden große Zellkerne ge- 
funden, die nach der Ausführung der FEuLGENschen Reaktion gut ge- 
färbtes Chromatin und viele farblose Nukleolen zeigten, die sich nur 
nach der Nachfärbung mit Lichtgrün gut auszeichneten. Daraus ist zu 
schließen, daß die Nukleolen bei Lygodium ganz anukleal sind. 


b) Lycopodium clavatum. Fixierung auch mit 96% Alkohol, Hydro- 
lysedauer 5—6 Min., Färbungsdauer 3—3 Stunden 40 Min. 
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Die Zellkerne waren schwach gefärbt. Da aber die Zellmembranen 
mit fuchsinschwefliger Säure gefärbt waren, erschienen das ganze Zell- 
bzw. Kerninnere, speziell der Nukleolus und der Kernsaft als schwach 
rosa. Ohne Versuche ist es also schwer zu entscheiden, ob in Wirklich- 
keit die Nukleolen nukleal sind. Es ist jedoch 
eher anzunehmen, daß sie normalerweise 
anukleal sind und nur durch die gefärbte 
Zellmembran durchscheinend sich schwach 
angedeutet zeigen. 

c) Selaginella uncinata. Hydrolysedauer 
5—8 Min. bei 60° C oder 1 Stunde bei 40° C, 
Färbungsdauer 3 Stunden. Die sehr kleinen 
Zellkerne sind in den massiven Chromato- 
phoren eingesunken. Deswegen sind sie schwer 
unterscheidbar. Die Kerne in den alten 
Blattzellen sind auch auf den HEIDENHAIN- 
Präparaten fast unsichtbar. Die Nuklealfär- 
bung der Zellkerne ist in den Blättern schwach, 
aber deutlich, in den Gefäßbündeln gut zu 
sehen. In den älteren Blättern ist die Kern- 
färbung gewöhnlich schwach, obwohl sie bis- 
weilen auch da (ebenfalls in den Epidermis- 
aus dem Blatt. Nuklealfär-- zellen) gut unterscheidbar sein kann. In den 
[N 02 5 — Schnitten durch die Vegetationskegel sind 

etwa 2000mal. die Kerne sehr gut in den Meristemzellen 
gefärbt (Blätter und Stengelanlagen). 

d) Psilotum triquetrum. Hydrolysedauer 5—6 Min., Färbungsdauer 
3 Stunden. Nach der Nuklealreaktion sind die Chromatinkörnchen in 
den Zellkernen der Stengel- und Blattzellen sehr gut gefärbt, die Nukleolen 


sh vd 


Abb. 12. Lygodium scandens. Gefärbte Z hichten und -bildungen nach der 
Wirkung von Scuirrschem aon Etwas schematisch. 





Abb. 10. 
Abb. 10 und 11. 
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nehmen dagegen Lichtgrünfarbe an. Ebenfalls werden die Zellkerne 
in den sich bildenden Makro- und Mikrosporen sehr gut gefärbt. 

Ich will hier noch ganz nebenbei die Färbung der Zellmembranen 
berühren. Bei Lygodium sind die Tracheidenmembranen nach der Wir- 
kung des ScHirrschen Reagenses schwach violett gefärbt. Die Zellwände 
in den Blättern zeigen bemerkenswerterweise besonders in den Ecken 
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eine gute violette Färbung, dabei sind nicht selten die der Membran 
anliegenden oder von ihr sich ablösenden Streifchen gefärbt. In anderen 
Fällen zerfallen sie in einzelne Kügelchen (Tropfen) von verschiedener 
Größe oder in unregelmäßige Bildungen, halbmondförmige Plättchen, 
Kommata oder Stäbchen, die sich zuweilen senkrecht zur Membran 
stellen (Abb. 12). Möglicherweise sind es sekundäre Verdickungsschich- 
ten, die Suberin enthalten und intensive Aldehydreaktion geben. Auch 
in den Kontrollpräparaten (1/, bis 1 Stunde Färbung) sind sie violett. 
Die Chloroplasten bleiben ungefärbt. Bei Lycopodium sind auch die Zell- 
wände gefärbt. Ebenfalls färben sich die Wände einiger Trichome bei 
Pellia und die Zellwände bei Fontinalis, aber nur stellenweise, was auch 
an den Kontrollpräparaten gut zu sehen ist (30—45 Min. Färbung). 


Zusammenfassung. 

1. Die Nukleolen in den Wurzelzellkernen von Cucumis sativus, 
Cucumis melo, Cucurbita pepo und Citrullus vulgaris sind anukleal und 
stellen keine ,,Karyosomen“ vor. Das kann auch an experimentell aus dem 
Zellkern ausgeschleuderten, frei im Zytoplasma liegenden Kernkérperchen 
von diesen Cucurbitaceen festgestellt werden. 

2. Der Nukleolus und die Karyolymphe von Ricinus communis sind 
ganz anukleal. 

3. Die Kernkérperchen des Lebermooses Pellia calycina und des 
Laubmooses Fontinalis antipyretica sind anukleal; die von anderen 
Forschern beschriebenen nuklealen ,,Einschliisse“ sind ihm eng anliegende 
Satelliten oder Chromozentren. 

4. Die Nukleolen von Lygodium scandens und Psilotum triquetrum 
sind thymonukleinsäurefrei. 

5. Die Zellkerne (das Karyotin) von Selaginella uncinata und Psilotum 
triquetrum sind im Gegensatz zu anderen Angaben nukleal. 

6. Die Zellwände von Lycopodium, Selaginella und besonders von 
Lygodium zeigen eine schöne violette Färbung im SoHirrschen Reagens 
auch ohne Hydrolyse (Aldehydreaktion). 
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(Aus dem Institut fiir Landwirtschaftliche Botanik der Universitat Sofia.) 


UBER DIE FORTPFLANZUNGSVERHALTNISSE BEI EINIGEN 
ARTEN DER GATTUNG HIERACIUM NACH EINER EXPERIMEN- 
TELL INDUZIERTEN CHROMOSOMENVERMEHRUNG. 


Von 
M. CHRISTOFF. 


Mit 7 Textabbildungen (29 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 11. April 1940.) 


I. Einführung. 

Das Interesse für die apomiktische Fortpflanzung im Pflanzenreich 
einerseits, und die theoretische Auslegung in bezug auf die Neigung der 
diploiden Zelle, sich embryonal zu entwickeln andererseits, bringen die 
Chromosomen als Träger von Vererbungsanlagen in den Mittelpunkt von 
entsprechenden vererbungsphysiologischen Problemen. Vor noch nicht 
sehr langer Zeit entwickelten sich die Vorstellungen in bezug auf die 
Ursachen, die eine apomiktische Fortpflanzung bedingen (WiNcE 1917, 
RosENBERG 1917, Ernst 1918) derart, daß gegenwärtig jene Auslegung 
als glaubwürdigste erscheint, welche den Übergang von der Amphimixis 
zur Apomixis auf Vererbungsanlagen zurückführt, die durch Kreuzung 
zu einer für die Fortpflanzungsveränderung günstige Kombination 
gelangen (HOLMGREN 1919, Scanarr 1929, GusTarsson 1935). 

Der von WINKLER schon im Jahre 1920 gemachte Einwand, daß das 
Vorhandensein des einfachen oder des doppelten Chromosomensatzes in 
einer Zelle mit ihrer Entwicklungsfähigkeit an sich nichts zu tun hat 
(S. 160), erweckte wesentliche Schwierigkeiten bei einer allseitigen Auf- 
klärung der Gesamtheit von Erscheinungen, die habituelle Apomixis 
herbeiführten. Um seinen Standpunkt zu rechtfertigen, wies er auf eine 
Anzahl von Tatsachen hin, die jedoch experimentell nicht aufklären, wie 
sich die Chromosomenvermehrung auf die Art der Entwicklung auswirkt. 

Die zuletzt von BLAKESLEE und AVERY (1937) gemachte Mitteilung, 
daß Colchiein ein sicheres Mittel für Chromosomenvermehrung in den 
somatischen Zellen ist, ergibt die Möglichkeit, nachzuprüfen, wie sich 
die Vermehrung der Chromosomenzahl auf die Entwicklung von Pflanzen- 
gruppen verhält, bei welchen gleichzeitig amphimiktische und apo- 
miktische Formen vorkommen. 

Zum Zweck einer solehen Nachprüfung wurden entsprechende Ver- 
suche mit einer amphimiktischen und einer apomiktischen Art der 
Gattung Hieracium vorgenommen. Erstere hatte 2n = 18 Chromosomen 
in den somatischen Zellen, wogegen die apomiktische 2n = 27 Chromo- 
somen besaß. 
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II. Experimentelle Anlage der Untersuchung. 

Eine der beiden zu vorliegendem Studium benützten Arten wurde 
im Jahre 1937 unter dem Titel Æ. leiophanum vom Botanischen Garten 
der Universität Lund bezogen. Nach Zaun (1921 S. 1297) gehört H. leio- 
phanum zu der Untergattung Pilosella sec. Pratensina. Von Zaun wird 
diese Art als der H.cochleatum verwandt und dem Habitus nach der 
H.auricula ähnlich angegeben. Die von uns aufgezogenen Pflanzen 
waren aber der H.umbellatum sehr ähnlich. Die Pflanzen bildeten 
gewöhnlich 3—4 aufrechte, fast unverzweigte Stämme, an welchen ihre 
sitzenden, lanzettförmigen, schwach gezähnten Blätter (Abb. la) an- 
gesetzt waren. An der Spitze verzweigte sich der Stamm, und jeder 
Zweig endete in einem Blütenköpfchen. Trotzdem werden wir in der Ab- 
handlung diese Art immer als H. leiophanum bezeichnen, so wie dies vom 
Botanischen Garten in Lund angegeben wurde. 

Die andere von den beiden Arten wurde im Herbst 1938 von dem 
Staatlichen Botanischen Garten in Dresden unter dem Titel H. gothicum 
geliefert. Die Pflanzen, die von den gelieferten Samen aufgezogen 
wurden, waren mittelgroß. Im Anfang bildeten die Pflanzen auf der 
Erdoberfläche eine Rosette, in deren Mitte sich ein Hauptstamm ent- 
wiekelte, von dem an der Blattbasis kleine Verzweigungen ausgingen 
(Abb. 5a). Die Blätter dieser Art waren sitzend, rundlich-lanzettförmig, 
schwach gezähnt, mit dunkel pigmentierten Flecken (Abb. 6a). Der 
Stamm war gegen die Spitze zu stark verzweigt und mit mittelgroßen 
gelben Blütenköpfchen versehen (Abb. 5a, 6a). 

Die in Colchiein eingeweichten wie auch die nicht eingeweichten 
Samen von H. leiophanum wurden im Jahre 1938 gesät. Die Samen von 
H. gothicum wurden auch auf dieselbe Weise und zur gleichen Zeit im 
nächsten Jahre gesät. Die Aussaat ging in flachen Gefäßen mit einem 
Durchmesser von 10 cm, die mit sterilisierter Erde gefüllt waren, vor sich. 
Das Einweichen der Samen geschah nach den Vorschriften von BLAKESLEE 
und Avery (1937). Es wurden verschieden starke Lösungen mit ver- 
schiedener Zeitdauer angewendet, wobei jede Probe, die aus 200 Samen 
bestand, in einer bestimmten Lösung mit bestimmter Zeitdauer ein- 
geweicht wurde. 

Bei vielen Proben keimten die Samen nicht. Bei denjenigen Proben 
jedoch, bei welchen die Samen eine sehr hohe Keimfähigkeit aufwiesen, 
wurden selten Pflanzen gefunden, die sich durch von BLAKESLEE und 
Avery angegebene, für die Wirkung des Einweichens maßgebende Merk- 
male kennzeichneten. Nur bei der Probe, wo die Samen in einer Lösung 
von 0,04% während 48 Stunden eingeweicht waren, zeigten sich Pflänz- 
chen, die klar den Einfluß des Colchieins aufwiesen. Viele Pflänzchen 
dieser Probe aber, die sich zu Beginn als beeinflußt erwiesen, waren 
später nicht von denjenigen Pflanzen zu unterscheiden, die aus nicht 
eingeweichten Samen stammten. Als diesbezüglich versprechend erwiesen 
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sich nur 10 von den Pflanzen, welche längere Zeit nach dem Keimen 
keine richtigen Blätter entwickeln konnten. Sie entwickelten solche viel 
später aus Tumorgeweben, die sich im Vegetationspunkt der Pflänzchen 
befanden. Außerdem entwickelten sich diese Pflanzen sehr langsam, 
und ihre Blätter waren nach vollendeter Entwicklung ungewöhnlich 
geformt und meistens gekräuselt. Ihre Entwicklung ging so langsam vor 
sich, daß sie erst im Sommer verpflanzt werden konnten. Dies geschah 
in Töpfen mit sterilisierter Erde, um von ihnen Wurzelspitzchen für die 
zytologische Untersuchung nehmen zu können. Im Herbst hatten sie 
noch kaum 5—6 Blätter entwickelt. 

Da die durchgeführten zytologischen Untersuchungen gezeigt hatten, 
daß manche von den Pflanzen in den somatischen Zellen ihre Wurzel- 
spitzchen eine verdoppelte Chromosomenzahl aufwiesen, wurden 9 von 
diesen Pflanzen während des Winters sehr sorgfältig im Warmhaus 
beaufsichtigt. Besonders aussichtsreich erwiesen sich zwei von den 
Pflänzchen, von denen das eine in zweien von den untersuchten Wurzel- 
spitzchen 2n =27 Chromosomen hatte, wogegen das andere unter den 
Wiirzelchen mit normaler diploider Zahl auch eines mit 2n =36 Chromo- 
somen hatte. Gleich im Frühling wurden die 9 Pflanzen ins Freie ver- 
pflanzt, nachdem sie im Winter ihr Wachstum eingestellt hatten. 

Im Herbst 1938 wurden Samen von H. gothicum in Colchieinlösungen 
von 0,1, 0,075, 0,025, 0,01% eingeweicht. In jeder dieser Lösungen 
wurden je 200 Samen 12, 24, 48, 72 und 96 Stunden probeweise quellen 
lassen. Es ging hervor, daß, je niedriger die Lösung und je länger die 
Quelldauer war, ein um so höherer Prozentsatz der gekeimten Samen 
erzielt wurde. Bei sehr schwachen Lösungen und kurzer Quelldauer war 
das Colchiein ohne Wirkung. Der höchste Prozentsatz von beeinflußten 
Pflanzen wurde bei Samen festgestellt, die in Lösungen von 0,025 und 
0,01% während 24 bzw. 48 Stunden quollen. Die Einwirkung des Colchi- 
cins konnte festgestellt werden, nachdem die Pflanzen 3—4 Blätter ent- 
wickelt hatten. 

Die mit Colchiein behandelten Samen wurden in destilliertem Wasser 
gespült, bevor sie ausgesät wurden. Es wurden nur von solchen Gefäßen 
Pflanzchen genommen, in welchen eine sehr große Zahl von beeinflußten 
Pflanzen vorhanden war, und zwar wurden ungefähr 500 solche ins Auge 
fallende Pflänzchen verpflanzt. 

Zytologische Untersuchungen, um die Chromosomenzahl in deren 
Zellen festzustellen, wurden nicht vorgenommen, einerseits, weil sehr 
viele Pflanzen beeinflußt erschienen, und andererseits, weil sie schon 
früh im Frühling verpflanzt werden mußten. 

Nachdem die Pflanzen vollständig entwickelt waren, wurde eine 
gründliche Besichtigung des Bestandes vorgenommen, bei welcher nur 
Pflanzen mit außergewöhnlichem Habitus und sehr großen Blüten- 
köpfchen vorgemerkt wurden. Von solchen Pflanzen sind dann die 
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mittleren Blätter zur Untersuchung der Spaltöffnungsweite verwendet 
worden. Zu diesem Zwecke wurde von der Mitte des Blattes die untere 
Epidermis abgeschält und in Wasser zwischen dem Objektträger und dem 
Deckgläschen ei 


eingeschlossen. 

Von Pflanzen, die sich bei dieser Untersuchung als von Colchicin 
beeinflußt erwiesen, wurden Blütenknospen für zytologische Unter- 
suchungen genommen. Zur Feststellung der Meiosis in den Pollenmutter- 
zellen wurden Voruntersuchungen mit Acetokarmin vorgenommen, und 
die zu Hoffnung berechtigenden Knospen genau so wie die Wurzel- 
spitzchen wurden dann in der Lösung von NavascHın fixiert. Das 
fixierte Material der Knospen wie auch der Wurzelspitzchen wurde auf 
10 x geschnitten und in Hämatoxylin HAIDENHAIN gefärbt. 

Um die Fortpflanzungsweise festzustellen, wurden die Pflanzen nach 
den Vorschriften von OsTENFELD (1910) kastriert. Dabei wurden Blüten- 
knospen verwendet, die sich in einem Entwicklungsstadium 2—3 Tage 
vor dem Aufblühen befanden. Von jeder Pflanze wurden je 5 Blüten- 
knospen kastriert. Gleich nach der Kastrierung wurden an den Knospen 
Etiketten befestigt, auf welchen der Tag der Kastrierung vermerkt war. 

Bei den Untersuchungen, die sich auf die Embryoentwicklung be- 
zogen, wurden von jeder Pflanze, die Gegenstand der Untersuchung war, 
10 Blütenknospen fixiert, die sich in verschiedener Entwicklung befanden, 
wobei die älteste in Blüte stand und in der jüngsten die Pollenmutter- 
zellen im Tetradenstadium waren. Um die späteren Entwicklungsstadien 
zu verfolgen, wurden verblühte Köpfchen fixiert. Zwecks dieser Unter- 
suchung wurden von jeder Pflanze, die Gegenstand dieser Untersuchung 
war, 7 Blüten ausgewählt, mit Etiketten versehen und jeden Tag eine 
davon fixiert. Die Fixierung selbst wie die Herstellung und die Färbung 
der Präparate wurde auf dieselbe Weise wie bei den zytologischen Unter- 
suchungen der Wurzelspitzchen und der Blütenknospen ausgeführt. 
Nur wurde anstatt auf 10 auf 25 geschnitten. 


III. Ergebnisse der Untersuchung. 
1. Zytologische Studien an H. leiophanum. 


Durch die zytologischen Untersuchungen wurde festgestellt, daß 
H. leiophanum in den somatischen Zellen ihrer Wurzelspitzchen 
2n=18Chromosomen enthält. Auf die Individualität der einzelnen 
Chromosomen sind wir nicht eingegangen. Es ist aber aus Abb. la er- 
sichtlich, daß sie der Form und Größe nach verschieden sind. Aus Abb. 1b 
ist zu ersehen, daß die triploide Pflanze dieser Art in den somatischen 
Zellen ihrer Wurzelspitzchen 2n =27 Chromosomen hat. Die Chromo- 
somen selbst sind im Vergleich zu denen der diploiden viel dünner und 
längsgespalten. Was diese Eigenart der Chromosomen anbelangt, so 
ist sie bei der tetraploiden Pflanze noch mehr ins Auge fallend (Abb. 1c). 
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Abb. 1. H.leiophanum. Bilütenköpfchen, Blatt, Spaltöffnungen (x 125) und somatische 
Metaphase (x2600) von der diploiden (a), triploiden (b) und tetraploiden Pflanze (c). 
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Die Chromosomen sind bei ihr so diinn und weit gespalten, daB sie viel 
länger als diejenigen der triploiden und diploiden Pflanze aussehen. Eine 
Gegenüberstellung der Chromosomen dieser drei Pflanzen zwecks einer 
Feststellung ihrer Homologie war uns, wegen der Schwierigkeit, die sich 
durch ihre große Zahl und unklaren Unterschiede ergaben, unmöglich. 
Eine solche Untersuchung hätte ja auch nur den Sinn, die gemeinsame 





Abb. 2. H.leiophanum. Pollenmutterzellen von der triploiden Pflanze in der heterotypen 

Spindel (a, b), in der heterotypen Metaphase (c) und in der homeotypen Anaphase (d); 

Pollenmutterzellen der tetraploiden Pflanze in der heterotypen Spindel (e) und in der 
heterotypen Metaphase (f) (x 1900). 


Herkunft dieser Formen nachzuweisen, was jedoch in unserem Falle gegen- 
standslos wird, weil dies aus der Versuchsanstellung selbst hervorgeht. 

Die autoploide Herkunft der triploiden und tetraploiden Pflanze 
von H.leiophanum war am Habitus zu erkennen. Wie dies bei den 
triploiden Formen gewöhnlich ist, war auch die triploide H. leiophanum 
Pflanze schwächer entwickelt, als die diploide Form, aus welcher sie bei 
unseren Versuchen stammt. In bezug auf die Blattgröße und die Größe 
der Blütenkôpfchen nahm die triploide Pflanze eine Mittelstellung 
zwischen der diploiden und tetraploiden ein (Abb. la,b,c). Aus den 
Mikrophotographien der Abb. la, 1b, Ic ist ersichtlich, daß die triploide 
Pflanze auch in bezug auf ihre Spaltöffnungen eine Mittelstellung zwischen 





mh 
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der diploiden und tetraploiden einnimmt, wie dies GREENLEAF (1938) 
bei anderen Pflanzen schon festgestellt hat. 

Diesbezügliche vergleichende Untersuchungen wurden auch betreffs 
des Meiosisverlaufes in den Pollenmutterzellen vorgenommen. Während 
bei der diploiden Form die Meiosis vollständig normal vor sicht geht, so 
daß in der heterotypen und homäotypen Metaphase klar 9 Chromosomen 
gesehen werden, verlief bei der triploiden und tetraploiden Pflanze die 
Meiosis unregelmäßig. Sehr oft beobachtete man außerhalb der hetero- 
typen Spindel 1, 2 (Abb. 2a), bisweilen 3, selten aber mehr verstreute 
Chromosomen. Selten jedoch bemerkte man an der heterotypen Spindel 
trivalente Chromosomen, von denen 3 klar in Abb. 2b, zu erkennen sind. 
In Fällen, wo verstreute Chromosomen fehlten, war klar, daß die Pollen- 
mutterzellen sich sehr früh in heterotyper Metaphase befanden und zwar, 
bevor die Komponenten der multivalenten Chromosomen auseinander- 
gingen. Ein solcher Fall ist in Abb. 2c gegeben. Die hier abgebildeten 
9 Chromatinkérper sind bestimmt trivalente Chromosomen, denn sie 
liegen in der Äquatorialebene in einem Fokus, und es sind unter ihnen 
keine Größenunterschiede vorhanden. Bei den Untersuchungen sind wir 
zu der Überzeugung gekommen, daß, je weiter die Teilung fortschreitet, 
um so schwächer die Anziehungskraft unter den trivalenten Chromo- 
somen wird, wodurch auch die Zahl der verstreuten Chromosomen sich 
vermehrt. Es hat den Anschein, als ob während der homäotypen Teilung 
die verstreuten Chromosomen viel zahlreicher als bei der heterotypen 
Teilung waren (Abb. 2d). 

Verhältnismäßig viel zahlreicher waren die verstreuten Chromosomen 
in der heterotypen Spindel von Pollenmutterzellen der tetraploiden 
Pflanzen (Abb. 2e). Multivalente Chromosomen wurden in den Aceto- 
karminpräparaten in größerer Anzahl beobachtet, wogegen, in den per- 
manenten solche fast nicht zu sehen waren. In Abb. 2f wird eine hetero- 
type Metaphase vorgeführt. Hier sind in der Äquatorialebene 18 Chromo- 
somen ersichtlich. Es liegen jedoch nicht alle ganz genau im selben 
Fokus. Was die anderen meiotischen Stadien anbelangt, sind verhältnis- 
mäßig mehr desorientierte Chromosomen beobachtet worden, was auf 
einen sehr unregelmäßigen Verlauf der Meiosis dieser Pflanze hinweist. 


2. Embryologische Studien an H. leiophanum. 

Wie schon erwähnt, wurden um die Embryosack- bzw. die Embryo- 
entwicklung zu verfolgen, Präparate von Blütenknospen und Blüten- 
köpfchen, die in verschiedenen Entwicklungsstadien standen, hergestellt. 
Bei diesen Untersuchungen waren wir nicht imstande, den Meiosisverlauf 
in den Embryosackmutterzellen zu verfolgen. Es hat jedoch den Anschein, 
als ob in den weiblichen Gametophyten der tri- und tetraploiden Pflanze 
die Meiosis so unregelmäßig verläuft, wie in ihren Pollenmutterzellen, 
worauf es wohl beruht, daß wir in den Embryosäcken so häufig ver- 
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schiedene Degenerationserscheinungen beobachteten. Die beobachtete 
hochgradige Sterilität dieser Pflanzen steht selbstverständlich mit den 


erwähnten Degenerationserscheinungen in Zusammenhang. Unter nor- 
malen Bedingungen ernteten wir nur 5—10% normal aussehende Samen. 
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Abb. 3. H.leiophanum. Samenanlage einer diploiden Pflanze mit einem Embryo in dem 

Embryosack (d). Samenanlage der triploiden Pflanze mit Eizelle und sekundärem Embryo- 

sackkern im Embryosack (a). H.gothicum. Samenanlage der diploiden Pflanze mit zwei 

Embryonen im Embryosack (c). Samenanlage der tetraploiden Pflanze mit zwei Embryonen 
im Embryosack (b) (x35). 


In einem Blütenkôpfchen der triploiden Pflanze die 6 Tage nach dem 
Verblühen fixiert wurde, fand sich ein Embryosack mit normal ent- 
wickelter Eizelle und sekundärem Embryosackkern (Abb. 3a). In einem 
Blütenkôpfchen der diploiden Pflanze war der Embryo jedoch schon 
4 Tage nach dem Verblühen vollentwickelt (Abb. 3d). Daraus erhellt, 
daß die Befruchtung im Embryosack der triploiden Pflanze, wegen 
Lebensunfähigkeit ihrer Pollen, nicht stattfinden konnte und die aktive 
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Eizelle verhältnismäßig länger fortdauerte. Aus dem Präparat war zu 
ersehen, daß Synergiden und Antipoden schon seit langem verschwunden 
waren. Bei der tetraploiden wie bei der triploiden Pflanze wurden viel 


häufiger  Embryosäcke 
mit verschiedenen Dege- 
nerationserscheinungen 
beobachtet. So gibt Ab- 
bildung 4a einen Em- 
bryosack der triploiden 
Pflanze, deren Blüten- 
köpfchen 6 Tage nach 
dem Verblühen fixiert 
wurde. Man sieht in 
diesem Embryosack einen 
kleinen augenscheinlich 
der Eizelle zugehörigen 
Nukleus. Es stand jedoch 
weder der Nukleus selbst 
noch die Eizelle in voller 
Entwicklung. In der 
Mitte des Embryosackes 
befindet sich ein außer- 
gewöhnlich großer Nu- 
kleus ohne Nukleolen, je- 
doch mit großen Alve- 
olen, was auf einen De- 
generationsvorgang hin- 
deutet. Der dritte Nu- 
kleus ist auch in Degene- 
ration begriffen. In Ab- 
bildung 4b wird ein 
Embryosack von einem 
Blütenköpfchen der te- 
traploiden Pflanze wie- 
dergegeben, die ebenfalls 
6 Tage nach dem Ver- 
blühen fixiert worden 
war. In diesem Embryo- 
sack sind 7 in Degene- 





a b 
Abb.4. H.leiophanum. Je ein Embryosack der triploi- 
den (a) und der tetraploiden Pflanze (b) (x420). 


ration begriffene Kerne zu sehen, von denen jeder mehrere und ver- 
hältnismäßig große Nukleolen hat. Nur bei zwei von den vielen unter- 
suchten Präparaten, wobei das eine von der tetraploiden, das andere 
von der triploiden Pflanze hergestellt worden war, konnten wir je einen 
Embryosack mit normalem Embryo beobachten. 


Planta Bd. 31. 


6 
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Die festgestellte Sterilitat der triploiden sowie der tetrapoiden Pflanze, 
die unregelmaBige Meiosis in ihren Pollenmutterzellen, sowie die Degene- 
rationserscheinungen wahrend der Embryosackentwicklung beweisen, 
daB sich diese Pflanzen wie Artbastarde verhalten. 

Um festzustellen, wie sich die induzierte Abänderung der Chromo- 
somenzahl zu der Fortpflanzungsweise der triploiden und tetraploiden 
Pflanze verhält, wurden entsprechende Kastrierungsversuche vorge- 
nommen. Dadurch wurde festgestellt, daß bei der tri- und tetraploiden 
Pflanze, sowie bei der diploiden Form der sexuellen H. leiophanum, die 
kastrierten Blüten nicht ansetzen konnten. 


3. Zytologische Studien an H. gothicum. 

Der Chromosomenzahl in den somatischen Zellen der Wurzelspitzchen 
nach ist H.gothicum eine triploide Art mit 2n —27 Chromosomen, da 
die haploide Zahl der in der Gattung Hieracium vorhandenen polyploiden 
Serie aus 9 Chromosomen besteht. 

Es wurden keine zytologischen Untersuchungen an den Wurzel- 
spitzchen der drei Pflanzen von H. gothicum, die sich als von Colchiein 
beeinflußt erwiesen hatten, vorgenommen. 

Die eine (Abb.5b) von diesen drei Pflanzen sah dem normalen 
H.gothicum ähnlich (Abb. 5a). Ihre Blätter (Abb. 6b) waren weder 
größer noch der Form nach von den normalen Pflanzen verschieden 
(Abb. 6a), nur waren sie an den Rändern etwas tiefer gezähnt. Was aber 
die Größe der Blütenköpfchen betrifft, so hatte diese Pflanze ein poly- 
ploides Aussehen (Abb. 6b). Dieses Verhalten ist auch aus den Spalt- 
öffnungen (Abb. 5b) ersichtlich, welche im Vergleich zu den Spalt- 
öffnungen der normalen Pflanzen (Abb. 5a) viel größer waren. Daß diese 
Pflanze wirklich ihre Chromosomen verdoppelt hatte, war auch aus der 
Meiosis ihrer Pollenmutterzellen erkenntlich (Abb. 6b). Hier verlief die 
Meiosis nach dem von RosENBERG (1907, 1917) beschriebenem Levigatum- 
typ. In diesem Falle bemerkte man bei dieser Pflanze (Abb. 6b), wie 
auch bei der normalen (Abb. 6a), daß während der heterotypen Metaphase 
die nicht konjugierten Chromosomen stark kontrahiert und der Spindel 
entlang zerstreut sind. Abb. 6b zeigt eine heterotype Metaphase nach 
einem Restitutionsstadium, wobei sich die meisten Chromosomen in der 
Aquatorialebene angeordnet haben. Die Zahl der in der Aquatorialebene 
befindlichen Chromosomen zusammen mit den vier beiseite liegenden 
und einem in der Abbildung nur im Umriß gegebenen, beträgt insgesamt 
2n=54. 

Als interessant zu bezeichnen ist, daß wir bei der durchgeführten Vor- 
untersuchung mit Acetokarmin in der diploiden Pflanze keine Pollen- 
mutterzellen im meiotischen Stadium vorfinden konnten. In den sehr 
jungen Knospen waren die Pollenmutterzellen kaum in Synapsis, weil 
sie in den späteren Stadien schon in weit vorgeschrittener Degeneration 
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H. gothicum. Diploide (a), tetraploide (b), zwei polyploide Pflanzen (c, d) und deren Spaltöffnungen (x 100). 


5. 


Abb. 





begriffen waren. Bei der Besichtigung unserer Dauerpräparate konnten 
wir ebenso feststellen, daß die Pollenmutterzellen schon früh in der 
Synapsis degenerieren. 

6* 
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Sehr frühzeitig in der Entwicklung der Pollenmutterzellen, solange 
sie noch im Ruhestadium sind, waren die Tapetumzellen langausgedehnt 








b 
a 
Abb. 6. H. gothicum. Blütenköpfchen, Blatt und hetero- 
type Metaphase (x 2300) einer diploiden (a) und einer 
tetraploiden (b) Pflanze. 





und in Kernteilung be- 
findlich. Die Kerne 
der Pollenmutterzellen 
hatten in diesem Ent- 
wicklungsstadium ihr 
Chromatin verloren und 
hatten ein schwach ge- 
färbtes Aussehen mit 
dünngezeichnetenKern- 
umrissen und dünnver- 
flochtenem Chromatin- 
netz darin. Die vorge- 
schrittene Degeneration 
der Pollenmutterzellen 
war auch daran zu er- 
kennen, daß ihr Proto- 
plasma faserig, von den 
Wänden gegen den Kern 
weggerissen war. Es ist 
jedoch bemerkenswert, 
daß man manchmal in 
den peripheren Blüt- 
chen, und zwar gegen 
den Grund oder die 
Spitze von ihren Anthe- 
ren, Pollenmutterzellen 
in späterem meioti- 
schemStadiumbeobach- 
tenkonnte. Manche von 
den Pollenmutterzellen 
befanden sich sogar in 
der heterotypen Meta- 
phase. Bei solchen Sta- 
dien konnte man fest- 
stellen, daß die Meiosis 
nach dem Levigatumtyp 
verlief,was vorher schon 
für H. gothicum von 
CHRISTROFF undPoPoFF 
(1933)festgestelltwurde. 


Außer dieser tetraploiden Pflanze von H. gothicum wurden noch zwei 


andere dem Habitus nach außergewöhnlich aussehende Pflanzen auf- 
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gezogen. Diese hatten im Vergleich zu den normalen, zwerghaftes Aus- 
sehen (Abb. 5c und 5d). Die eine von ihnen (Abb. 5c) hatte viel größere 
Spaltöffnungen als die tetraploide Pflanze (Abb. 5b). Die andere (Abb. 5d) 
hatte, wenn sie auch höher war, doch dünnere Stämme, weniger Blätter 
und war viel schwächer in der Entwicklung. Sie hatte aber die größten 
Spaltöffnungen (Abb. 5d). Die Chromosomenzahl in den somatischen 
Zellen dieser zwei Pflanzen wurde nicht festgestellt, da sie wegen ihrer 
schwachen Entwicklung spät im Herbst vom Garten ins Warmhaus 
gebracht wurden und nachher keine für zytologische Untersuchung 
günstige Würzelchen entwickelten. Diese zwei Pflanzen blühten spät 
im Herbst und gaben einige gut entwickelte Samen. Wegen der geringen 
Zahl der Blütenkôpfchen wurden keine Kastrierungsversuche vorge- 
nommen. Die an der tetraploiden Pflanze vorgenommenen diesbeziig- 
lichen Versuche haben erwiesen, daB sie sich wie die diploide Form 
apomiktisch fortpflanzt. 


4. Embryologische Studien an H. gothicum. 

Zur Feststellung des Zustandekommens des Embryosackes und der 
Embryoentwicklung bei H.gothicum und bei ihrer tetraploiden Form 
haben wir von beiden Blütenknospen und Bliitenképfchen in verschie- 
denen Entwicklungsstadien fixiert. 

Es hat sich erwiesen, daß bei beiden die Embryo- und Embryosack- 
entwicklung gleichartig vor sich ging. Deshalb haben wir bei der Be- 
schreibung dieses Entwicklungsganges Abbildungen von dem einen oder 
anderen gegeben, je nachdem, bei welchem von ihnen sich das ent- 
sprechende Stadium als zur Abbildung geeignet erwies. 

Dabei haben wir festgestellt, daß bei der diploiden wie bei der tetra- 
ploiden Pflanze sich in dem Nucleolus eine somatische Zelle als Embryo- 
sack entwickelt, wobei nach einem entsprechenden Wachstum die Kern- 
teilung (Abb. 7a—d) beginnt. Abb. 7c zeigt einen solchen Embryosack 
nach vollendeter zweiter Kernteilung, wogegen Abb. 7d die vollendete 
Embryosackentwicklung nach den stattgefundenen Kernteilungen gibt. 
Zu diesen Abbildungen, die die Embryosackentwicklung veranschau- 
lichen, sind unten die entsprechenden Nucellusgrößen angegeben (Abb.7a, 
bis 7d,). Daraus ist zu ersehen, daß in diesem Falle der diploiden Embryo- 
sackentwicklung keine Degeneration einer haploiden Embryosackzelle 
vorangeht. Bei unseren sorgfältigen Untersuchungen konnten wir keine 
Andeutung von einer vorangegangenen Degeneration eines haploiden 
Embryosackes finden. 

Bei der Besichtigung unserer Präparate beobachteten wir manchmal 
in einem Embryosack zwei Embryonen, wie dies bei der tetraploiden 
Pflanze in Abb. 3b veranschaulicht wird. Es scheint, als ob mit fort- 
schreitender Entwicklung einer der Embryonen im Wachstum zurück- 
bliebe, wie dies aus Abb. 3c bei einem Embryosack der diploiden Pflanze 
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Abb. 7. H.gothicum. Verschiedene Stadien der Embryosackentwicklung der tetraploiden 
Pflanze (a—d x 470; a,—d, x 70). 


ersichtlich ist. Diese Abbildungen bestärken uns in der Überzeugung, 
daB sich der Embryo in der tetraploiden wie in der diploiden Form nicht 
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nur aus der Eizelle, sondern auch aus den Synergiden entwickelt, welchen 
Vorgang GENTSCHEFF (1937) für andere Arten der Gattung Hieracium 
beschrieben hat. 

IV. Schlußfolgerungen. 

Bei den bisher durchgeführten Untersuchungen über die Fortpflanzung 
der habituell apomiktischen Pflanzen wurde besonderer Wert auf den 
Umstand gelegt, daß sie eine höhere Chromosomenzahl als die ihnen 
verwandten sexuell sich fortpflanzenden Arten besitzen. Bei der Mehr- 
zahl der Versuche, auf die Ursachen einer solchen Entwicklung zu 
kommen, wurde der Gesamtheit der Erscheinungen, die die Entwicklung 
begleiten, wie größere Chromosomenzahl, Degenerierung des Gameto- 
phyten, unregelmäßige Meiosis, hoher Polymorphismus usw. besondere 
Beachtung geschenkt. Nach der ablehnenden Auffassung WINKLERs 
(1920) gegenüber den Voraussetzungen der Bastardierungshypothese hat 
später ScHNARF (1929) die Vermutung geäußert, daß ‚die Anlage zur 
Apomixis in vielen Fällen schon vor der Kreuzung vorhanden gewesen 
sein dürfte und diese eher eine auslösende als eine unmittelbar hervor- 
rufende gewesen sei“ (S. 546). Etwas anderes verhält sich BERGMAN 
(1935) gegenüber der Bedeutung der Bastardierung in Fällen, wo bei ein 
und derselben Art amphimiktische wie apomiktische Formen vorkommen. 
Eigentlich stellen sich sowohl BERGMAN wie SCHNARF vor, daß der Über- 
gang von der amphimiktischen zur apomiktischen Fortpflanzung gen- 
bedingt ist. Ihre Auffassungen unterscheiden sich dadurch voneinander, 
daß BERGMAN eher den autoploiden als den alloploiden Entwicklungs- 
gang voraussetzt. 

Die von uns durch Colchicineinwirkung erhaltene triploide H. leio- 
phanum ist eine experimentelle Offenbarung solch eines autoploiden 
Ursprungs, welchen BERGMAN für die apomiktische H. umbellatum zyto- 
logisch nachzuweisen versuchte. 

Von den entsprechenden vergleichend-morphologischen Untersu- 
chungen zwischen den Chromosomen der diploiden, sich sexuell fort- 
pflanzenden, und der triploiden, apomiktisch sich fortpflanzenden 
H. umbellatum ausgehend, nimmt BERGMAN (1935) an, daß die letztere 
eine autoploide der ersteren ist. So veranschaulicht er durch entsprechende 
Textabbildungen, daß die drei mit Satelliten versehenen Chromosomen 
der triploiden Form nur zweimal in der diploiden vorhanden sind. Auch 
enthielt die triploide drei kurze U-förmige Chromosomen, die in der 
diploiden Form nur zweimal vorhanden waren. Außerdem, obwohl sehr 
selten, beobachtete er auf der heterotypen Spindel der Pollenmutter- 
zellen der triploiden Form trivalente Chromosomengruppen, die auf eine 
Homologie unter den Chromosomen hindeuteten. Dies dient eigentlich 
mehr als Beweis für den autoploiden Ursprung dieser Form. Er stellt 
sich die Herkunft dieser Form durch Zusammentreffen einer diploiden 
mit einer haploiden Gamete einer diploiden Pflanze vor. 














88 M. Christoff: 
Auch die Entstehung der triploiden H. leiophanum-Pflanze läßt sich 
durch solch einen Vorgang erklären. Bei einer solchen Annahme wäre 
die Behandlung der Samen der diploiden H.leiophanum mit Colchicin 
nicht die Ursache für die Chromosomenvermehrung. Wir dürfen jedoch 
den Umstand nicht außeracht lassen, daß diese triploide Pflanze gleich- 
zeitig mit der tetraploiden aus Samen der diploiden Form nach Ein- 
tauchen im Colchicin efitstanden ist. Was die tetraploide Pflanze an- 
belangt, ist es klar, daß sie durch eine solche Behandlung verursacht 
wurde, denn wie schon erwähnt, sind zwischen den Wurzelspitzchen mit 
Zellen von diploider Chromosomenzahl auch Würzelchen mit tetra- 
ploiden Zellen vorhanden. Leider wurden bei der entsprechenden Unter- 
suchung von der triploiden Pflanze nur 2 Würzelchen beobachtet, von 
denen sich in beiden die Zellen als triploid erwiesen. Wären zu dieser 
Untersuchung mehr Würzelchen herangezogen worden und hätten sich 
alle ebenfalls als triploide erwiesen, so müßte für diese Pflanze jene Ent- 
stehungsweise angenommen werden, die BERGMAN für die apomiktische 
H.umbellatum voraussetzte. Wenn jedoch unter den Wiirzelchen mit 
triploiden Zellen auch solche mit diploiden sich vorgefunden hätten, 
wäre kein Zweifel, daß das triploide H.leiophanum durch Colchiein- 
behandlung verursacht worden ist. 

Den Übergang von der sexuellen zur apomiktischen H. umbellatum 
stellt sich BERGMAN genbedingt vor. Demselben Gen bzw. denselben 
Genen schreibt er auch die asyndetische Meiosis dieser Form zu. BERG- 
Mans Voraussetzung, daß die asyndetische Meiosis sowie die apomik- 
tische Fortpflanzung dieser Form genbedingt sei, kann zutreffen, wenn 
die vermutete autoploide Entstehung dieser Form tatsächlich in der 
Natur stattfindet. Die Annahme, daß die asyndetische Meiosis dieser 
aus einer amphimiktischen Form entstandenen apomikten Pflanze gen- 
bedingt ist, stimmt mit der Feststellung überein, daß während der 
heterotypen Teilung keine Chromosomenkonjugation vorhanden war. 
Man muß sich jedoch vor Augen halten, daß BERGMAN den autoploiden 
Ursprung der apomiktischen H.wumbellatum auf die Chromosomen- 
morphologie der amphimiktischen und apomiktischen Form dieser Art 
zurückführt. In bezug auf die Fortpflanzungsverhältnisse der triploiden 
H. leiophanum-Pflanze müssen wir aber annehmen, daß in der diploiden, 
aus welcher sie entstammt, solche erbliche Anlagen nicht vorhanden 
waren, weil trotz dem dreifachen Chromosomensatz die triploide H. leio- 
phanum nicht imstande war, sich apomiktisch fortzupflanzen. Zum Unter- 
schied von H. umbellatum war die Meiosis der triploiden H. leiophanum 
nicht asyndetisch. Die beobachteten trivalenten Chromosomen in den 
Pollenmutterzellen dieser Pflanze, der Meiosisverlauf, wie auch ihre 
Fortpflanzungsweise, deuten auf ihren autoploiden Ursprung hin. 

Falls in den apomiktischen Hieracien die asyndetische Meiosis nicht 
genbedingt wäre, würde daraus folgen, daß durch die Verdoppelung der 
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Chromosomen die für die diploide Form charakteristische asyndetische 
Meiosis in der tetraploiden normal verlaufen wird, weil die Chromosomen 
paarweise homolog werden. Eine normal verlaufende Meiosis in der 
tetraploiden Form setzt jedoch eine sexuelle Fortpflanzung voraus. Die 
Tatsache aber, daß in der tetraploiden H.gothicum eine asyndetische 
Meiosis und eine apomiktische Fortpflanzung wahrnehmbar waren, unter- 
stützt die Voraussetzung, daß die asyndetische Meiosis in H. gothicum 
genbedingt sei. 

Aus den gewonnenen Erfahrungen und ihrer Beurteilung geht hervor, 
daß Vermehrung der Chromosomenzahl kein Grund für eine Veränderung 
in der Fortpflanzungsweise der Gattung Hieracium ist. Demzufolge sind 
auch die ungewöhnlichen Erscheinungen, die man bei den apomiktischen 
Arten dieser Gattung findet, nicht auf Mangel an Chromosomenhomo- 
logie zurückzuführen. 

Durch vergleichende Studien des Meiosisverlaufes bei verschiedenen 
Arten der Gattung Hieracium fand GENTSCHEFF (1937), daß er bei den 
apomiktischen Hieracien durch das Moment der eintretenden Tapetum- 
degeneration bestimmt wird. Er stellt z. B. fest, daß, während bei den 
apomiktischen Arten diese Degeneration erst beginnt, nachdem Pollen 
vollkommen entwickelt ist, sie sich bei den apomiktischen schon viel 
früher zeigte. Seinen Beobachtungen zufolge beginnt die Tapetum- 
degeneration bei den apomiktischen Hieracien, bevor die Meiosis in den 
Pollenmutterzellen beendet ist, wodurch, physiologisch betrachtet, un- 
günstige Umstände für einen normalen Meiosisverlauf eintreten. 

Wenn wir die ungewöhnlichen meiotischen Erscheinungen in den 
Pollenmutterzellen der apomiktischen Hieracien als genbedingt be- 
trachten, können wir in Zusammenhang mit den von GENTSCHEFF ge- 
machten Beobachtungen annehmen, daß die diesbezüglichen Gene 
jenen Tapetumzustand verursachen, der die entsprechenden Meiosis- 
typen auslöst. In welchem Zusammenhang jedoch diese Gene mit der 
Entwicklung der weiblichen Gametophyten stehen, sind die von uns 
gemachten Beobachtungen nicht imstande aufzuklären. Es fehlen 
hierzu die entsprechenden morphologischen Anzeichen in bezug auf die 
Entwicklung des Embryosackes, wie dies mit der Tapetumdegeneration 
bei der Entwicklung der männlichen Gametophyten der Fall ist. Da bei 
der H.gothicum sich eine diploide Zelle des Nucellus zum Embryosack 
entwickelt, ist anzunehmen, daß die Gene, welche die asyndetische 
Meiosis bedingen, imstande sind, die diploide Nucelluszelle zu einer 
diploiden Embryosackentwicklung anzuspornen. Eine solche Vermutung 
stimmt mit der von uns gemachten Beobachtung überein, da auch in 
dem männlichen Gametophyten von H. gothicum fast keine meiotischen 
Stadien verzeichnet werden konnten. Auf dieselben Ursachen sind viel- 
leicht die ungewöhnlichen Meiosistypen jener apomiktischen Hieracien 
zurückzuführen, bei welchen der Embryo bzw. die Embryosackent- 
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wicklung ebenso von entsprechenden ungewöhnlichen Erscheinungen 
begleitet sind (RosenBerc 1907, 1917, Genrscuzrr 1937). 


Zusammenfassung. 

1. Durch Einwirkung von Colchicinlésung wurden aus Samen der 
sexuell sich fortpflanzenden H. leiophanum eine triploide und eine tetra- 
ploide Pflanze erhalten. 

2. Auf dieselbe Weise sind aus Samen der apomiktisch sich fort- 
pflanzenden H. gothicum eine tetraploide und zwei zwerghafte polyploide 
Pflanzen entstanden. 

3. Die zytologische und embryologische Untersuchung hat erwiesen, 
daß die sterile tri- bzw. tetraploide Pflanze von H.leiophanum sich in 
bezug auf den Meiosisverlauf in den Pollenmutterzellen, sowie auf die 
Embryosackentwicklung genau wie die sterilen Artbastarde verhält. 

4. Das tetraploide H.gothicum war fertil und pflanzte sich genau 
wie die diploide Form, aus welcher es entstammt, apomiktisch fort. Aus 
den entsprechenden zytologischen und embryologischen Studien ging 
hervor, daß beide durch gleiche Levigatum-Meiosis und diploide Embryo- 
sackentwicklung gekennzeichnet sind. 

5. Im Zusammenhang mit dem experimentell erbrachten Nachweis, 
daß die Chromosomenvermehrung mit der Fortpflanzungsweise an sich 
nichts zu tun hat, wurde in der Schlußbesprechung auf die Ursachen der 
habituellen Apomixis in der Gattung Hieracium eingegangen. 
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UNTERSUCHUNGEN UBER DIE AUSBREITUNGSFAHIGKEIT 
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IN MITTELDEUTSCHLAND!, 
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WERNER KRAUSE 
(Leipzig). 

Mit 12 Textabbildungen. 


(Eingegangen am 30. April 1940.) 


Einleitung und Zielsetzung. 

Die Pflanzendecke stellt ein Gebilde dar, dem eine beträchtliche 
Beweglichkeit innewohnt. Sie verändert ihren Zustand nicht nur peri- 
odisch im Wechsel der Jahreszeiten, sondern sie unterliegt auch tiefer- 
gehenden Beeinflussungen, die in längeren Zeiträumen zu einer voll- 
ständigen Umbildung des Pflanzenbestandes führen können. Eindrucks- 
volle Beispiele bieten die verlaufenden Gewässer, an deren Ufer die ver- 
schiedenartigsten Pflanzengesellschaften einander ablösen. Die Unter- 
suchung des Ablaufes der Vegetationsumbildungen ist zum Gegenstand 
eines besonderen Zweiges der Botanik, der Sukzessionsforschung, ge- 
worden (Lüpı 1919, S. 11). 

So fest die Vorstellung einer Veränderlichkeit der Pflanzendecke im 
ganzen begründet ist, so groß sind auch die Hindernisse, die auftreten, 
wenn es gilt, Sukzessionen an konkreten Beispielen messend zu verfolgen. 
Die Langsamkeit der Umbildungsvorgänge, ihre Abhängigkeit von einer 
Vielzahl wenig bekannter Einzelfaktoren und ihre geringe Zugänglich- 
keit für experimentelle Eingriffe machen es sehr schwer, auf direktem 
Wege zu Ergebnissen zu gelangen. So ist z. B. nur wenig Sicheres bekannt 
über die Zeiträume, die vergehen, bis Pflanzenarten, die an ihrem bis- 
herigen Platz durch eine Änderung der Umweltbedingungen geschädigt 
werden, verschwinden und durch besser passende ersetzt werden. Die 
Sukzessionsforschung blieb daher lange Zeit hindurch ein Gebiet, in dem 
sich spekulative Naturdeutung auf schmaler Beobachtungsgrundlage 
übermäßig ausbreitete. Erst vor kurzem wurde die Richtung auf experi- 
mentelles Arbeiten hin mit Entschiedenheit eingeschlagen (BRAUN- 
Bianguet 1931, Lüpr 1936, CHRISTIANSEN 1937). 

Unter diesen Umständen erschien es wünschenswert, die Gelegenheit 
zu einer Untersuchung zu nutzen, die nicht nur auf den Ablauf, sondern 
auch auf die Kausalität eines Falles der Vegetationsentwicklung ein 
Licht zu werfen versprach. Diese Gelegenheit bot das Studium alter, 
brachliegender Weinberge, Obstgärten und Äcker im mitteldeutschen 
Trockengebiet südöstlich des Harzes. Ein Teil der gleichen Flächen ist 
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bereits vor annähernd 50 Jahren kurz nach dem Eingehen ihrer Kulturen 
vegetationskundlich untersucht worden (MzIGEN 1895). 

Die spezielle Fragestellung entwickelte sich aus einer 1928 begonnenen 
floristischen Beschäftigung mit dem Untersuchungsgebiet, die später in 
Form der Arealkartierung nach MarrreLn (1931) durchgeführt wurde. 
Bei diesen Arbeiten ergab sich die Vorstellung, daß ein gutes Verständnis 
der im Gebiet angetroffenen Verbreitungs- und Gesellschaftsverhältnisse 
vieler Pflanzen, besonders der Bewohner der Steppenheide, erst dann 
erreicht werden könnte, wenn die Ausbreitungskraft bekannt sein würde, 
mit der einzelne Arten von alten zu neuen Standorten vordringen. Die 
Untersuchung der Ausbreitungskraft mußte an alten Brachflächen, die 
inmitten eines Steppenheidegebietes liegen, besonders gut möglich sein. 
Sie stellt den Inhalt der vorliegenden Arbeit dar. Diese folgt damit einer 
Aufforderung, die von C. A. WEBER (1905, S. 116) und Drupe (1905, 
S. 129) fast gleichzeitig ausgesprochen wurde. WEBER hielt es für not- 
wendig, die Arbeit der Pflanzengeographie durch experimentelle Unter- 
suchungen über die spezielle Physiologie und Biologie einheimischer 
Pflanzen zu unterstützen. DRUDE wollte besonders die ,,vitale Aktivität‘ 
der Pflanzen untersucht wissen, von der es abhängt, in welchem Maße 
neue Lebensräume erobert werden können. Eine Untersuchung in dieser 
Richtung wurde in Finnland bereits durchgeführt (PALMGREN 1912). Sie 
ist der vorliegenden im Gedankengang überraschend ähnlich, da sie 
gleichfalls von Beobachtungen über Areale ausgehend zu ökologischen 
und soziologischen Untersuchungen des Lebensraumes und der Aus- 
breitungsfähigkeit einer Pflanze gelangt. Allerdings wurden PALMGRENs 
Ergebnisse nur in sehr geringem Umfang auf experimentellem und messen- 
dem Wege gewonnen. Seine Arbeit wurde mir leider erst bekannt, als 
meine Untersuchungen nahezu abgeschlossen waren. Die weitgehende 
Parallelität der Gedankengänge zeigt, daß die Pflanzendecke grund- 
verschiedener Länder gleichermaßen zu Untersuchungen auffordert, wie 
sie hier vorgelegt werden. 

Zu Dank verpflichtet bin ich meinem Chef, dem Direktor des Instituts für 
Pflanzenbau und Pfl üchtung der Universität Leipzig, Herrn Prof. Dr. J. G. 
Kxozz, der es mir ermöglichte, die Arbeit neben meiner beruflichen Tätigkeit 
durchzuführen. 


Werner Krause: Untersuchungen über die Ausbreitungsfähigkeit 








Das Untersuchungsgebiet. 

Die Erhebungen wurden im Gebiet der unteren Unstrut, speziell im 
Bereich der Meßtischblätter Freyburg und Nebra angestellt. Abb. 1 gibt 
eine Übersicht der topographischen und geologischen Verhältnisse. Das 
Gebiet wird annähernd diagonal von der Unstrut durchflossen. An ihr 
tiefeingeschnittenes, vielfach von steilen Abhängen eingefaßtes Tal 
grenzen nach Nordosten und Südwesten die weiten fruchtbaren Land- 
schaften der Querfurter Platte und eines östlichen Ausläufers der Finne 
an. Im Nordwesten und Süden finden sich ausgedehnte Wälder. Aus 
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diesen topographischen Verhältnissen ergibt sich eine günstige Lage der 
untersuchten Pflanzenbestände. Die Trockenrasen und Brachflächen, 
die im Mittelpunkt der Arbeit stehen, drängen sich an den schwer zu 
bewirtschaftenden Bergen längs des Flusses zusammen und liegen räum- 
lich im Zentrum des Untersuchungsgebietes. Die Nachbarschaft aus- 
gedehnter Ackerbau- und Waldflächen vermittelt aber auch einen guten 
Einblick in die Grenz- und Übergangsverhältnisse zwischen dem Ver- 
breitungszentrum der Trockenrasen und den Landschaften, in denen 
andere Pflanzenformationen vorherrschen. 
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Abb. 1. Das Untersuch biet 
Bergschraffen: Muschelkalk. Hôhenlinien: Buntsandstein. 


Die geologischen Verhältnisse sind gleichfalls in einer für die Unter- 
suchung günstigen Weise ausgebildet. Im östlichen Teil des Gebietes 
herrscht der Muschelkalk, speziell der Wellenkalk mit seinen ebenflächigen, 
ein wenig zur Schroffheit neigenden Geländeformen, im Westen der 
Buntsandstein, der eine flachwellige Landschaft hervorgebracht hat. 
Beide Formationen nehmen an der Begrenzung des Flußtales teil. Da- 
durch ergibt sich in reichem Maße die Gelegenheit, das Übertreten der 
kalkliebenden Steppenheidepflanzen auf den Sandstein zu studieren. Die 
Grundgesteine treten nur an steilen Abhängen zutage, im übrigen ist 
das ganze Gebiet von Lehm und Löß überlagert. Auf zwei besondere 
geologische Bildungen, den gipsreichen Mergel des oberen und den kalk- 
reichen Rogenstein des unteren Buntsandsteins braucht hier nicht ein- 
gegangen zu werden, da sie bei den Untersuchungen keine Rolle gespielt 
haben. 

Klimatisch wird das Gebiet charakterisiert durch die niedrigen Jahres- 
niederschläge von 475—550 mm. Eine weitere wichtige, leider bisher 
nicht in Zahlen gefaßte Größe ist der Wind, der in der Lauchaer Gegend 
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aus dem weiten Talkessel der Unstrut mit außerordentlicher Heftigkeit 
über den Steilrand der Querfurter Platte weht. Bezeichnend für seine 
Stärke und Beständigkeit ist der starke Ausbau der Segelfliegerschule 
Laucha, deren Betrieb auf ihn angewiesen ist. Auch das regelmäßige, 
eine besondere Vorliebe bekundende Auftreten dreier winderprobter Flieger 
aus dem Tierreich, des roten Milans, des Schwalbenschwanzes und des 
Segelfalters am Abhang mag in diesem Zusammenhang erwähnt werden. 

Am besten ist das Gebiet gekennzeichnet durch seine Vegetation, 
die in einzigartiger Weise von seiner bevorzugten Lage in Mitteldeutsch- 
land Zeugnis ablegt. Landwirtschaftlich ist es ein Weizen-, Zuckerrüben-, 
Wein-, Obst- und Nußbaumgebiet, in dem auch noch der alte, heute ver- 
gessene südliche Kulturbaum Sorbus domestica in einigen Exemplaren 
steht. Es hat weiterhin zahlreichen Adventivpflanzen, deren Verbrei- 
tungszentrum in südlichen Ländern liegt, eine gute Ansiedlungsmöglich- 
keit geboten. Genannt seien Isatis tinctoria, Hyssopus officinalis, Melissa 
officinalis, Marrubium vulgare, Ruta graveolens, Aristolochia clematitis. 
Sogar die ganze südeuropäische Ruderalassoziation Onopordietum acan- 
thii tritt in überraschender Vollständigkeit auf. Von den 6 Charakter- 
arten dieser Ass. (BRAUN-BLANQUET 1936, S. 29) wurden die folgenden 
5 im Unstrutgebiet miteinander vergesellschaftet angetroffen: Onopordon 
acanthium, Lappula myosotis, Hyoscyamus niger, Reseda lutea, Echinops 

phalus. Nach BRAUN-BLANQUET ist die Ass. charakteristisch 
für Viehlagerplätze in trockenen Gebieten der Ostpyrenäen. Bei uns 
wächst sie auf Kaninchenbauen. 

An der Zusammensetzung der Wälder ist das starke Auftreten der 
wärmeliebenden Gesellschaft Querceto-Lithospermetum bemerkenswert. 

In dieser Umgebung stehen die Steppenheiderasen, die seit jeher 
eine große Anziehungskraft auf die Botaniker ausgeübt haben (MEUSEL 
1937). Dabei ist die Flora durchaus nicht einseitig zusammengesetzt, 
sondern vereint im engen Bezirk der beiden Meßtischblätter so große 
Gegensätze wie Astragalus excapus, dessen Verbreitungszentrum weit in 
Südosteuropa liegt, Helianthemum apenninum (Krause 1935), das im 
Süden und Westen Europas zu Hause ist, Astrantia maior, die sich in 
kühlen Bergwäldern Mitteleuropas heimisch fühlt, Coronilla vaginalis, die 
vorwiegend präalpine Rasen bewohnt, und Lycopodium clavatum, das 
seiner Verbreitung nach das Gegenteil einer Steppenheidepflanze dar- 
stellt. 

Die flachgründigen Abhänge und Hochflächen in der Nähe der Un- 
strut gehören zu den wenigen Landschaften Deutschlands, in denen es 
dem Menschen noch nicht gelungen ist, den Boden nach seinem Willen 
auszunutzen. Überall begegnet man hier Flächen, die ehemals kultiviert 
waren, die aber jetzt verlassen liegen. Besonders deutliche Spuren alter 
Bewirtschaftung sind verfallene Weinbergshütten, Grenzmauern, ab- 
gestorbene Obstbäume und die sehr charakteristischen Terrassen, die zur 
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Verminderung der Hangneigung angelegt wurden. Neben solchen auf- 
fälligen Anzeigern menschlicher Tätigkeit gibt es andere, die man erst 
bei scharfem Hinsehen bemerkt. So lassen etwa die langen Schatten 
der tiefstehenden Sonne oder die letzten, in kleinen Vertiefungen liegen- 
gebliebenen Schneereste in den weiten, scheinbar homogenen unkulti- 
vierten Hochflächen auf das deutlichste die Schlaggrenzen verlassener 
Äcker erkennen, die unter ungünstigen Beobachtungsverhältnissen kaum 
zu bemerken sind. 

Bei den Weinbergen gab die Reblaus, aber auch die ortsferne Lage 
und die Mühseligkeit der Bearbeitung, bei den Äckern und Obstanlagen 
die Trockenheit der flachgründigen Böden den Anlaß, die Kulturen auf- 
zugeben. Dennoch wird überall daran gearbeitet, das Land wieder 
urbar zu machen. Aus dem Zusammentreffen einer eigenwilligen Natur 
mit immer wiederholten Kultivierungsversuchen entsteht ein charakte- 
ristischer Zug des Gebietes: ein verstreutes Auftreten fruchttragender 
Acker und Gärten mitten zwischen großen Brachen. Abb. 11 gibt ein 
Beispiel dieser Verhältnisse wieder. 


Die Verteilung der Trockenrasenpflanzen 
auf ungestörte Bestände und Brachen. 


Die Kartierung deckte bei 12 Steppenheidearten eine auffällige 
Unstetigkeit der ‘Verbreitung auf. Diese Pflanzen wurden von Freyburg 
bis Nebra an den Talhängen der Unstrut in gleichmäßiger Streuung an 
sehr vielen Fundplätzen angetroffen, auf einem 4km langen Abschnitt 
der gleichen Talhänge bei Dorndorf wurden sie aber vergebens gesucht. 
Die Verbreitungskarte von Carex humilis gibt ein Beispiel dieser Ver- 
hältnisse wieder (Abb. 2, Verbreitungslücke zwischen den Netzquadraten 
Ad V 3 und Da VIII 1 des Blattes Freyburg). Daneben fanden sich aber 
auch zahlreiche Arten, gleichfalls typische Besiedler der Trockenrasen, 
die eine vollkommen kontinuierliche Verbreitung über sämtliche Tal- 
hänge hin aufwiesen (Abb. 3). Es liegt nahe, die Ursache für das Fehlen 
von Carex humilis bei Dorndorf in ungünstigen Standortsverhältnissen 
zu suchen. Wie im speziellen Teil noch begründet werden muß, befriedigt 
aber diese Erklärungsmöglichkeit noch nicht. Das Vorhandensein der 
Verbreitungslücke gibt vielmehr auch Anlaß zu der Vorstellung, daß 
Carex humilis und eine Anzahl anderer Arten aus besonderen Gründen, 
die mit der Geschichte des Standortes zusammenhängen, aus dem be- 
treffenden Gebiet einmal verdrängt worden seien und gegenwärtig nur 
deswegen fehlten, weil es ihnen bisher noch nicht gelungen sei, wieder 
einzuwandern. Diese Vermutung gab den ersten Anstoß, die Ausbreitungs- 
kraft der Steppenheidepflanzen einer Untersuchung zu unterziehen. 

Die Annahme einer Verdrängung der früher vorhandenen Vegetation in der 
„Dorndorfer Lücke‘ läßt sich gut mit den besonderen Verhältnissen des Weinbaues 
auf diesem Abschnitt des Steilhanges in Einklang bringen. Gerade hier treten die 
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weichen Rétmergel, die einen besseren Weinbergsboden ergeben als der Wellen- 
kalk (vgl. Erläuterungen zur geologischen Spezialkarte von Preußen, Bl. Freyburg), 
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Abb. 2. Die Verbreitung von Carex humilis im Untersuchungsgebiet. 


am Abhang in weit gréBerer Machtigkeit auf als irgendwoanders im Untersuchungs- 
gebiet. Dementsprechend hat die Rebkultur in diesem Bezirk besonders großen 
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Abb. 3. Die Verbreitung von Scabiosa ochroleuca im Untersuchungsgebiet. 


Umfang erreicht. Da das Rôt aber keinerlei Bausteine für die Hütten, Stützmauern 
und Treppen der Weinberge liefert, wurde, wie sich auch in mündlicher Überlieferung 
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erhalten hat, der dariiberliegende Wellenkalk in winzigen, aber um so zahlreicheren 
Steinbriichen abgebaut. So stellt sich die obere Hangkante noch heute besonders 
im nördlichen Teil der Verbreitungslücke kilometerlang als eine einzige Aneinander- 
reihung von Höhlen, Löchern und Bruchflächen dar, an die sich hangabwärts große 
Schuttmassen anschließen. Den eingemeißelten Jahreszahlen und dem gleichmäßig 
altertümlichen Baustil der Weinberghäuser ist zu entnehmen, daß die hier geschil- 
derten Veränderungen zum größten Teil vor mindestens 200 Jahren vor sich 
gegangen sein müssen. Zu dieser Altersangabe paßt es auch, daß die gestörten 
Wellenkalkflächen bereits wieder von dichtem Brachypodium-Rasen und mächtigen 
Cornus sanguinea-Sträuchern bedeckt sind. Trotzdem läßt sich in der Unaus- 
geglichenheit des Bodenreliefs noch auf Schritt und Tritt die Störung durch den 
Menschen erkennen. 

Nördlich und südlich dieses Abschnittes trägt das schwächer entwickelte Röt 
Weinberge von: geringerer Ausdehnung. Dort ist der Wellenkalk nicht überall von 
Steinbrüchen durchsetzt, sondern bietet seine Hangkante in der harmonischen 
Rundung dar, die ihm als ein Ergebnis ungestörter Verwitterung eigen ist, die man 
aber an den Stellen vergebens sucht, wo der Stein gebrochen wurde. Hier sind 
sogleich diejenigen Steppenheidepfl wieder vertreten, die im vorher beschrie- 
benen Abschnitt nicht gefunden “wurden. 

Weiterhin zeigte die Arealkartierung, daB im Bereich des Blattes 
Nebra außer den seit langem bekannten Trockenrasen ,,Steinklébe‘‘ und 
„Altenburg“ (Kaıser 1930, S.20, MeuseL 1937) überraschend viele 
Fundplätze sog. Kalkpflanzen auf Sandstein bestehen. Abb.2 ver- 
mittelt auch hiervon eine Vorstellung. Außerhalb der Steinklöbe und der 
Altenburg wurden anläßlich der Kartierung bisher folgende Arten auf 
Sandsteinuntergrund als „‚Heterotope‘ (Kraus 1911, S. 49) festgestellt: 
Carex humilis, Helianthemum canum, Pulsatilla vulgaris, Salvia pratensis, 
Gentiana ciliata, Adonis vernalis, Teucrium chamaedrys, Cotoneaster inte- 
gerrima, Ligustrum vulgare, Viburnum lantana, Potentilla alba, Orchis 
tridentatus, Vincetoxicum officinale, Filipendula hexapetala, Stipa capillata. 
Das Ubersiedeln der Kalkpflanzen auf den Sandstein muß daher im Unter- 
suchungsgebiet als eine bedeutungsvolle Erscheinung betrachtet werden. 

Der hohen Zahl der Fundorte und beteiligten Arten steht aber in 
scharfem Gegensatz eine Beschränkung der meisten Siedlungen hetero- 
toper Pflanzen auf allerkleinste Flächen gegenüber. So wächst z. B. im 
großen Trockental ,,Blinde‘ bei Tröbsdorf Pulsatilla vulgaris in einem 
einzigen Exemplar. Ebenso bedecken die meisten der in Abb. 2 einge- 
zeichneten Carex humilis-Bestände Flächen von nur wenigen Quadrat- 
metern. Der Widerspruch zwischen Artenreichtum und Häufigkeit der 
Fundorte einerseits, geringer Individuenzahl der Bestände andererseits 
erweckt die gleiche Vermutung, die bereits beim vorher behandelten 
Beispiel anomaler Verbreitung auftrat. Auch hier liegt der: Gedanke 
nahe, daß vielleicht eine Schwäche der Ausbreitungskraft die genannten 
Pflanzen nicht zu einer allgemeineren, lückenlosen Verbreitung gelangen 
ließe. Diese Vermutung läßt sich durch folgende Einzelbeobachtungen 
stützen: Die beiden am häufigsten auftretenden Steppenheidepflanzen 
Carex humilis und Helianihemum canum sind im Sandsteingebiet 
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durchaus nicht auf einheitliche Standortstypen beschränkt. Sie kommen 
sowohl in den heißesten, trockensten Südlagen als auch an feuchtkühlen 
Nordhängen in guter Ausbildung vor. Hiernach ist es unwahrscheinlich, 
daß ihre Existenzmöglichkeit unter den allgemeinen klimatischen Be- 
dingungen .des Untersuchungsgebietes entscheidend von den beiden 
natürlichen Standortsfaktoren Temperatur und Wasserversorgung beein- 
flußt wird. Es ist daher auch unwahrscheinlich, daß diese beiden Pflanzen 
im Gebiet nur auf kleinstem Raum (Kraus 1911) die ihnen zusagenden 
Lebensbedingungen finden und aus diesem Grunde so beschränkte Aus- 
dehnung auf dem Buntsandstein erlangen können. 

für die Erklärung ihrer Verbreitungsbeschränkung 
scheint die Tatsache zu sein, daß sie ausnahmslos Stellen besiedeln, die 
vom Menschen besonders wenig beeinflußt werden und auch keine 
Spuren einer weiter zurückliegenden Kultivierung aufweisen. Dazu 
gehören einmal übermannshohe Felsblöcke, die sich jeder Nutzung ent- 
ziehen und zweitens die Trockenrasen, die oberhalb der Steinbrüche 
liegen. Auch diese bleiben, von Schafbeweidung abgesehen, aus ein- 
leuchtenden Gründen sehr oft gänzlich ungenutzt. Dagegen fehlen die 
Heterotopen ausnahmslos allen Flächen, die brachliegendes Kulturland 
darstellen. Im Sandsteingebiet des Blattes Nebra finden sich in nächster 
Nachbarschaft der ungestörten Reste alter Carex humilis-Rasen sehr 
große verlassene Kulturflächen, die nach Aussage ihrer Besitzer seit 
mehr als 20 Jahren nicht mehr gedüngt und bearbeitet werden und sich 
seither mit einem ausgesprochenen Magerrasen von Brachypodium 
pinnatum, Koeleria pyramidata, Festuca ovina und valesiaca und Thymus 
bedeckt haben. Obwohl diese Flächen anläßlich der Kartierung sehr oft 
abgesucht wurden, konnte auf ihnen nicht ein einziges Exemplar einer 
der anfangs genannten Kalkpflanzen gefunden werden. Diese speziellen 
Verbreitungsverhältnisse deuten darauf hin, daß mindestens die beiden 
heterotopen Arten Carex humilis und Helianthemum canum, von denen 
die meisten Beobachtungen vorliegen, nicht so sehr durch das Wirken 
natürlicher Standortsfaktoren, als vielmehr durch die Ausbreitung der 
Kultivierung ihre gegenwärtigen Verbreitungsgrenzen gesetzt erhielten. 
Ebenso deutlich zeigt ihre räumliche Verteilung, daß sie nicht imstande 
sind, von ihren Refugien aus ihr Areal wieder auszudehnen, wenn ihnen 
durch das Entstehen großer Brachflächen unbesiedeltes Neuland geboten 
wird. 
Wenn auch eine Gewißheit über diese Fragen nicht allein durch 
Feststellen der Verbreitung und Begutachten der Standorte zu erlangen 
ist, so lassen die mitgeteilten Beobachtungen es doch wenigstens berech- 
tigt erscheinen, die Ausbreitungskraft der Steppenheidepflanzen einer 
Untersuchung zu unterziehen. Den letzten Anstoß, diese Untersuchung 
durchzuführen, gaben die Brachflächen im Muschelkalksteingebiet, die 
ich zuerst nicht beachtet hatte, weil sie floristisch wenig bieten. Auch 
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auf ihnen wurden bestimmte Trockenrasenpflanzen nur ganz selten an- 
getroffen, die in ungestörten Beständen bestens gediehen. 

Auf Grund aller, während 3jähriger Kartierungstätigkeit getroffener 
Einzelfeststellungen kann zum Abschluß folgende Gruppierung der 
Steppenheidepflanzen gegeben werden: 


1. Arten, die Neuland häufig und zahlreich besiedeln. 


Festuca ovina Orchis purpureus Bupleurum falcatum 
Festuca valesiaca Sanguisorba minor Scabiosa ochroleuca 
Brachypodium pinnatum Euphorbia cyparissias Centaurea scabiosa 
Koeleria pyramidata Thymus serpyllum Cirsium acaule 
Melica ciliata Eryngium cainpestre Hieracium pilosella 


Die Verbreitung eines Vertreters dieser Gruppe gibt Abb. 3 wieder. 
Es sei besonders auf die Netzquadrate zwischen Aa I 2 und Fe VII 4 des 
Blattes Freyburg hingewiesen, die von der Ausbreitungsfähigkeit an den 
Rändern einer Landstraße Zeugnis ablegen. Die absolute Häufigkeit 
der Arten ist verschieden. So tritt Orchis purpureus viel seltener auf als 
Scabiosa ochroleuca. Alle hier aufgeführten Pflanzen verhalten sich aber 
insofern übereinstimmend, als sie durchweg imstande sind, auf Brachland 
individuenreiche Siedlungen auszubilden. Über das starke Einwandern 
der Orchideen in verlassenes Kulturland vgl. LAURENT 1920, 8. 195. 


2. Arten, die Neuland selten oder überhaupt nicht besiedeln. 


Stipa pennata Pulsatilla vulgaris Teucrium montanum 
Stipa capillata Adonis vernalis Verbascum phoeniceum 
Sesleria coerulea Astragalus excapus Aster linosyris 

Carex humilis Helianthemum apenninum Inula hirta 
Anthericum liliago Helianthemum canum Scorzonera purpurea 


Anthericum ramosum Seseli hippomarathrum 


Aus der zweiten Gruppe beanspruchen diejenigen Arten geringeres 
Interesse, die sehr selten sind, bisweilen sogar nur an einem Fundort auf- 
treten, wie z. B. Verbascum phoeniceum. Bei ihnen dürfte die Gelegen- 
heit der Samenverschleppung bereits wegen ihrer geringen Individuen- 
zahl sehr gering sein. Außerdem läßt ihr isoliertes Vorkommen vermuten, 
daß sie im Gebiet die Grenze der Existenzfähigkeit erreichen. Damit 
ist auch die Bildung keimfähiger Samen in Frage gestellt (VoLK 1937a, 
S. 578). Bei diesen Arten steht offenbar die geringe Ausbreitungskraft 
im Einklang mit einer allgemein herabgesetzten Vitalität. Viel wider- 
spruchsvoller verhalten sich diejenigen, die im Gebiet in großen Mengen 
auftreten und denen doch die Fähigkeit fehlt, Neuland zu besiedeln. 
Diesem Widerspruch auf den Grund zu gehen, soll in der vorliegenden 
Arbeit versucht werden. Die Vielzahl der auftauchenden Einzelfragen 
machte es nötig, die Untersuchung auf eine Pflanzenart zu beschränken. 
Als Objekt wurde Carex humilis gewählt, an der die geschilderte Problem- 
stellung besonders deutlich ausgepragt ist. 

7* 
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Literaturübersicht. 

In vegetationskundlichen Arbeiten finden sich viele, aber recht un- 
einheitliche Angaben über die Besiedlung brachliegender Kulturflächen 
durch Trockenrasen: * 

MEIGEN (1895) hat die Sukzessionen der brachliegenden Weinberge 
des Unstruttales in den Jahren 1888—1894 unmittelbar nach der Ver- 
nichtung der Kulturen studiert. Als wesentliches Ergebnis fand er, daß 
auf den leeren Flächen, auf denen die durchgreifenden Maßnahmen der 
Reblausvertilgung alles Pflanzenleben beseitigt hatten, sich äußerst 
schnell eine artenreiche Ruderal- und Ackerunkrautflora einfand, die 
nichts gemein hatte mit der Vegetation der Steppenheide. Bereits im 
Laufe von 6 Jahren hatte sich aber der Pflanzenbestand stark verändert, 
die Annuellen der Ruderalflora waren merklich zurückgegangen und die 
Zahl der ausdauernden Arten war stark angestiegen. In dieser kurzen 
Zeit hatten sich auch bereits einige Pflanzen eingefunden, die in alten 
Trockenrasen der Umgebung vorkommen, wie z. B. Sanguisorba minor, 
Melica ciliata, Euphorbia cyparissias, Artemisia campestris, Bupleurum 
falcatum, Origanum vulgare. Unter diesen trat besonders Sanguisorba 
minor hervor, weshalb MEIGEN das zweite Sukzessionsstadium der Wein- 
berge Lactucetum sanguisorbosum nannte, während er das erste mit 
Lactucetum ruderale bezeichnete. Die namengebende Lactucaart war 
Lactuca scariola. Als das Stadium mit viel Sanguisorba erreicht war, 
mußten MEıGEns Beobachtungen abgebrochen werden. 

Der Beschreibung der tatsächlich beobachteten Besiedlungsvorgänge 
läßt Metcen sehr ausführliche Darlegungen über den mutmaßlichen 
Fortgang der Vegetationsneubildung folgen. Ihnen liegt der Gedanke 
zugrunde, daß die einmal angebahnte Entwicklung, die tatsächlich eine 
gewisse, wenn auch äußerst unvollkommene Annäherung der Brach- 
flächen an die alten Trockenrasen eingeleitet hatte, sich unter allen 
Umständen fortsetzen würde. Wie dem Inhalt der Seiten 233 und 238 
seiner Arbeit entnommen werden muß, kennt MEIGEN keinen Zweifel 
an der Gewißheit, daß nach und nach alle Pflanzen der ungestörten 
Trockenrasen zurückkommen werden. Als einzige einschränkende Äuße- 
rung, die allerdings kein größeres Gewicht erlangt, findet sich auf S. 237 
der Satz, daß die Entwicklung nicht mehr in so schnellem Tempo vor 
sich gehen wird wie bisher. MEIGENs Vorgehen stellt also eine Extra- 
polation dar, die von einem kurzen bekannten Stück einer Kurve aus- 
gehend den unbekannten Teil konstruiert. 

Angaben über Sukzessionen auf Brachäckern finden sich bei VoLK 
(1931) in einer Untersuchung über die Sandvegetation der Rheinebene 
bei Mainz. Auf S.108 wird dort gesagt, daß sich auf brachliegenden 
Spargelfeldern die Koeleria glauca-Jurinea cyanoides-Ass. einstellt, die 
nach einer Entwicklungsdauer von etwa 15 Jahren eine typische, der 
Optimalphase angenäherte Ausbildung erreicht. Sie ist aber nicht im- 
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stande, sich längere Zeit zu halten, sondern macht „bald“ (a. a. O. 
8.113) der Koeleria gracilis-Carex humilis-Ass. Platz. Diese Ass, ist 
in der gleichen Arbeit auf den Seiten 95 und 96 beschrieben. Sie zeigt 
große Übereinstimmung mit der Steppenheide des Unstruttales auf 
Sandstein. Genaue Zahlenangaben über die Zeit, in der die Koeleria 
gracilis-Carex humilis-Ass. auf die Brachfelder einwandert, sind nicht 
gemacht, doch muß VoLKs Angaben auf 8. 113 entnommen werden, daß 
er eine Einwanderungszeit von weniger als 60 Jahren für möglich hält. 


In einer Arbeit über die Flora des Würzburger Wellenkalkgebietes 
betont VoLK (1937a) auf den Seiten 587 und 593 mehrmals, daß die 
Carex humilis-Steppe ihre heutige Ausdehnung dem Menschen zu ver- 
danken habe, der ihr durch Waldrodung sekundäre Standorte geschaffen 
habe. Bezüglich des Kulturlandes findet man in dieser Arbeit auf S. 593 
den Satz: ,, Auf aufgelassenen Weinbergen treten bald Elemente der 
Sesleria-Ass. oder der Carex humilis-Stipa-Ass. in die Melica-Ass. ein 
und zeigen so die Sukzession an.“ 

SLEUMER (1933) bedauert es, daß in seinem Untersuchungsgebiet 
keine aufgelassenen Weinberge und Äcker vorhanden sind, auf denen die 
Sukzessionen ermittelt werden könnten (S. 233). In gleichem Zusammen- 
hange sagt er S. 195: „Auf einem Boden, der einmal durch irgendeine 
Ursache vom Pflanzenwuchs befreit worden ist, siedeln sich nach einiger 
Zeit wieder die Pflanzenarten der näheren oder weiteren Nachbarschaft 
an, und so wird das ursprüngliche Vegetationsbild wieder hergestellt.‘ 


Kuııka (1937) beschreibt aus Mähren eine Festuca pallens-Minuartia 
montana-Ass., von der er auf S. 306 sagt, daß sie ursprünglich auf Felsen 
entwickelt sei, sich aber rasch auf Hänge und Ebenen ausbreite, wo der 
Wald gerodet würde. Von dieser Ass. wird weiterhin angegeben, daß sie 
viele Arten von hohen dynamischen Fähigkeiten umfasse, zu denen auch 
die im Unstrutgebiet wichtigen Arten Carex humilis und Helianthemum 
canum gerechnet werden. In der gleichen Arbeit ist auf S. 303 ein Ini- 
tialstadium von Carex humilis aufgefiihrt, zu dem gesagt wird: ,,Dies 
schließt sich gewöhnlich an das eine der vorhergehenden Stadien an. 
Carex humilis weist hier hohe Vitalität auf, sie bewächst Horste der 
Festuca pallens herum, überwächst diese vollkommen, so daß Festuca 
dann abstirbt.‘ In einer anderen Arbeit (1930, S. 354) sagt Kura: 
„Mächtig hat die Entwicklung und das Bestehen dieser ‚Steppen‘ der 
Mensch begünstigt. Diese haben durch die Rodung des Waldes an Boden 
gewonnen, verlassene Felder und Weingärten besiedelt.‘ 


Nicht sehr ausführliche, aber in die gleiche Richtung weisende An- 
gaben über die Besiedlung neugeschaffener Trockenrasenstandorte macht 
FABEr (1937, S.7). Er schreibt, daß die Entwicklung der aufgegebenen 
Kulturflächen offensichtlich zum Mesobrometum oder Xerobrometum 
hinführe. 











102 Werner Krause: Untersuchungen über die Ausbreitungsfähigkeit 


Die Ansichten VoLks, SLEUMERs, Kııkas und FABERs sind beein- 
flußt durch die BRAuN-BLANQUETsche Auffassung über Sukzessionen, 
die eine starke Beweglichkeit der Vegetation annimmt. Im Zusammenhang 
mit der vorliegenden Untersuchung ehemals kultivierter, jetzt sich selbst 
überlassener Flächen des Unstrutgebietes ist vor allem ein Satz BRAUN- 
BLANgUETs (1931, S. 82) von größtem Interesse, der die letzte Zusammen- 
fassung einer Beobachtungsreihe über die Wiederbewaldung ehemals 
beweideter, jetzt aber vollständig ungestörter Flächen in den Schweizer 
Alpen darstellt. Er lautet: „Für den Forscher ist es von hohem Interesse, 
zu verfolgen, wie die Natur langsam aber unbeirrbar das ihr vom Menschen 
aufgezwungene Joch wieder abstreift, um sich von jeder menschlichen 
Beeinflussung frei, ‚naturgemäß‘ zu entfalten.‘ Obwohl dieser Satz an 
einem speziellen Beispiel der Vegetationsentwicklung abgeleitet wurde, 
beansprucht er doch seiner Form nach offenbar allgemeinere Geltung. 
Das bestätigt sich daran, daß CHRISTIANSEN (1937) den gleichen Satz 
BRAUN-BLANQUETs auf Grund einer Sukzessionsuntersuchung an Salz- 
vegetation der Ostseeküste, also unter Verhältnissen, die denen der 
Schweiz durchaus unähnlich sind, bestätigt findet und ihm vorbehaltlos 
zustimmt. Auf Grund so entschiedener, als allgemeingültig aufgefaßter 
Vorstellungen über die Beweglichkeit der Vegetation muß es als Selbst- 
verständlichkeit erscheinen, daß auch im besonderen Falle der Neu- 
besiedlung von Weinbergen und Brachäckern in Steppenheidegebieten 
die alteingebürgerte Vegetation wiederkommt. 

Auf den Einfluß von Vorstellungen, die von skandinavischen For- 
schern an Hochmooren erarbeitet wurden, dagegen ist es zurückzuführen, 
wenn Kaiser (1926, S. 241) auf verlassenen Hochäckern ,,Regenerations- 
komplexe‘ der Steppenheide beschreibt, von denen er sagt, daß ,,bezeich- 
nende Steppenheideblumen in sie einwandern“, oder daß sie sich in ,,froh- 
wüchsiger Regeneration‘ befinden. Diesem positiven allgemeinen Urteil 
stehen freilich nur wenige sachliche Angaben zur Seite. Die zugehörigen 
Bestandsaufnahmen regenerierender Brachäcker (a.a.O. 8.58, Nr.7 
bis 10) enthalten nur Anemone silvestris und pulsatilla, letztere dazu in 
sehr geringer Menge, als wirkliche Steppenheidepflanzen. 

Am Schluß der Aufzählung positiver Ansichten sei noch auf zwei 
kleine Literaturstellen (BRAUN-BLANQUET 1916, S. 73 und Haar, IV, 3, 
8. 1428) hingewiesen, aus denen in allgemeiner Form hervorgeht, daß in 
Mitteleuropa gegenwärtig viele xerotherme Pflanzen in Ausbreitung 
begriffen sind und auch sekundäre Standorte zu besiedeln vermögen. 

Den Ansichten, die das Ausbreitungsvermögen der Trockenrasen- 
pflanzen positiv beurteilen, stehen andere gegenüber, die in entschiedener 
Form das Gegenteil vertreten. So bezeichnet es GRADMANN (1906, 
8.315) anläßlich einer Besprechung der Frage, ob die Steppenheide in 
Mitteleuropa durch den Menschen verbreitet worden sei, geradezu als 
typisch für die Steppenflora, daß sie die Nähe des Menschen meide, 
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niemals verschleppt vorkäme, auf Kulturstandorten, künstlichen Lich- 
tungen sich niemals zu halten vermöchte. 

Im gleichen Sinne äußert sich ALLORGE (1921, S. 797) in seiner Arbeit 
über die Vegetation des Vexin frangais. Nach diesem Autor stellt sich 
auf verlassenen Kulturflächen die alte Steppenheidegesellschaft niemals 
wieder vollständig ein. Es fehlen vor allem die Bestandteile, welche die 
ursprüngliche Vegetation besonders charakterisierten. Auch an den 
Eisenbahn- und Straßendämmen, an denen häufig Trockenrasen auf- 
treten, zeigt das Fehlen der für ungestörte Flächen besonders bezeich- 
nenden Arten den künstlichen und relativ jungen Ursprung der Ver- 
gesellschaftung an. 

Von einem sehr scharfen Unterschied zwischen den Pflanzenbeständen 
sekundärer, anthropogener Trockenrasen und solcher, die nie kultiviert 
waren, berichtet LAURENT (1920) aus der Champagne. Ein Vergleich 
der Vegetation beider zeige, daß bestimmte Arten nur unter Schwierig- 
keiten die Gebiete wieder besiedeln könnten, von denen sie einmal ver- 
drängt worden seien (a. a. O. S. 195). Als Ursache seien entweder Unzu- 
länglichkeit der Verbreitungsmittel oder Standortsänderungen im Gefolge 
der Bewirtschaftung anzunehmen. Nach LAURENT (8. 195) gibt es sogar 
Arten, die geradezu Anzeiger des «caractére primitif ou secondaire de la 
vegetation» darstellen Zu ihnen rechnet er Anemone pulsatilla, An- 
thericum ramosum, Globularia vulgaris und Carex humilis. Leider ist die 
Aufzählung kurz und endet mit ,,etc.“. 

Entschieden gegen die Vorstellung eines anthropogenen Ursprunges 
der Steppenheide wendet sich auch MeusEL (1939, S. 24 und 94) mit der 
Begründung, daß die Eingliederung dieses Vegetationstyps in die Land- 
schaft viel zu fein abgestufte Gesetzmäßigkeiten zeige, als daß man sie 
als Menschenwerk betrachten könnte. 

Eine kurze Bemerkung SavuLescvs (1927, S. 17) über Brachflächen 
in rumänischen Steppengebieten sei ans Ende dieser Aufzählung nega- 
tiver Äußerungen gesetzt: „An den angebauten und spontaner Weise 
wieder bewachsenen Stellen, insbesondere in der Nähe der Dörfer, ist die 
typische Artemisia-Ass. von einer Variante ersetzt, in der Artemisia 
durchaus fehlt oder ganz selten ist.“ 

Neben den beiden schroff gegenüberstehenden Vorstellungen, die das 
Regenerieren der Steppenheide entweder bejahen oder verneinen, stehen 
Äußerungen, die beide Möglichkeiten umfassen. So sagt z. B. KELLER 
(1932, S.116) über verlassene Äcker in russischen Steppengebieten: 
„Doch wenn der Boden dann wieder brach liegenbleibt, stellt sich all- 
mählich im Laufe einer Reihe von Jahren (15—25) auf diesem Boden bei 
günstigen Verhältnissen eine der ursprünglichen mehr oder weniger 
ähnliche Vegetation wieder her. Zu den wichtigsten Bedingungen dieser 
Erscheinung gehört das Vorhandensein einer wilden Steppenvegetation 
irgendwo in der Nähe, woher Samen aufs Brachland geraten kann.“ 
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Ganz ähnlich, nur viel ausführlicher, geht GauckLEr (1938, S.42u. 50) 
auf diese Frage ein. Er unterscheidet wie ALLORGE und LAURENT sehr 
scharf zwischen primären und sekundären, z. B. durch Waldverwüstung 
und darauffolgende Schafbeweidung entstandenen Trockenrasen, betont 
aber auch, daß in seinem Untersuchungsgebiet zahlreiche Steppenheide- 
pflanzen von den ungestörten auf die künstlich geschaffenen Standorte 
übergetreten sind. Hierzu sagt er aber noch: ,,Doch erfolgte der Sprung 
von den primären Wuchsorten auf die entsprechenden sekundären in 
ziemlich enger geographischer Begrenzung‘ und ,,Nur dann besitzen 
die (sekundären) Xerobrometa erecti der Frankenalb z. B. Aster linosyris 
oder Silene otites, wenn in der nächsten Umgebung die Steppenheide- 
gesellschaften gleichfalls die betreffenden Spezies beherbergen.“ 

So beurteilt GAUCKLER zwar die Möglichkeit einer Ausbreitung der 
Steppenheidepflanzen positiv. Er fügt aber sofort hinzu, daß die Aus- 
breitungsfähigkeit starken Einschränkungen unterworfen ist, die offenbar 
in einem Mangel der Fähigkeit bestehen, über die nächste Umgebung 
hinauszuwandern. GAUCKLER berührt damit die Problemstellung der 
vorliegenden Arbeit. Er verfolgt sie aber nicht bis ins einzelne, da er sich 
andere Aufgaben gestellt hat. 

Im ganzen zeigte die Literaturübersicht, daß trotz vieler Meinungs- 
äußerungen die Frage der Ausbreitungsfähigkeit der Steppenheide- 
pflanzen noch durchaus ungelöst ist. 


Ökologische Untersuchungen. 


1. Die Pflanzengesellschaften. 
Da die vitale Aktivität einer Pflanze erst dann richtig eingeschätzt 
werden kann, wenn die Hindernisse bekannt sind, die ihr die Umwelt 
bereitet, wurden in das Arbeitsprogramm ökologische Untersuchungen 
aufgenommen. Als zusammengefaßter, dazu leicht zu erarbeitender Aus- 
druck aller Standortsfaktoren wurde nach Möglichkeit für jedes unter- 
suchte Stück Boden zuerst die soziologische Zugehörigkeit seiner Vege- 
tation festgestellt. Nach Tüxen (1935, S. 61) schafft die Kenntnis der 
Pflanzengesellschaften nicht nur die Möglichkeit, im unübersehbaren 
Mosaik der Vegetation klar umschriebene, vergleichbare Einheiten ab- 
zugrenzen, sondern sie gibt auch Hinweise auf die qualitative Beschaffen- 
heit der wirkenden Faktoren. Die Darstellung der Umweltverhältnisse 
der untersuchten Pflanze Carex humilis soll daher mit einer soziologischen 
Beschreibung der Trockenrasengesellschaften des Gebietes beginnen. 
Der Bearbeitung zugrunde gelegt wurden die von BRAUN-BLANQUET (1928) 
geschaffenen Methoden sowie die speziellen Untersuchungen, die bereits 
über ähnliche Pflanzengesellschaften vorliegen (VOLK 1937a, GAUCKLER 
1938, BRAUN-BLANQUET und Moor 1938). 
Die Untersuchungen wurden nicht in der Absicht durchgeführt, die 
noch unbeschriebenen Gesellschaften des Gebietes in einer endgültigen 
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Form in das System der Pflanzensoziologie einzuordnen. Dieses System 
ist im Augenblick so sehr in der Entwicklung begriffen, dazu umfaBt es 
so große Räume, daß nur ein überschauender Standpunkt, den ein Gebiet 
von zwei Meßtischblättern nicht vermitteln kann, eine direkte Mitarbeit 
an seinem Ausbau möglich macht. Die soziologische Gliederung verfolgte 
vielmehr ausschließlich das Ziel, die Verhältnisse des speziellen Unter- 
suchungsgebietes zu klären. Es ist daher anzunehmen, daß eine bisher 
noch ausstehende umfassende Bearbeitung der mitteldeutschen Pflanzen- 
assoziationen einzelnen der im folgenden beschriebenen Gesellschafts- 
einheiten nur lokale Geltung zuerkennt und sie innerhalb des allgemeinen 
Systems der Soziologie anders bewertet!. Ihre Eignung, über die Stand- 
ortsverhältnisse der Carex humilis Auskunft zu geben, kann aber hiervon 
nicht berührt werden. Im einzelnen wurden folgende Gesellschaften 
unterschieden: 


Sesleria coerulea-Teucrium montanum-Ass. (VOLK 1937a)  Ass.- 
Tabelle 1? 

Auf den steilsten Wellenkalkabhängen in Süd- und Südwestlage, die 
übersät sind mit losen, beim Begehen abrutschenden Steinen, stehen 
große Sesleria-Rasen. Ihr soziologisches Hauptkennzeichen ist das starke 
Zurücktreten sehr vieler Pflanzen, die sonst im Gebiet in den verschieden- 
sten Trockenrasen verbreitet sind. Bemerkenswert selten und mit herab- 
gesetzter Vitalität kommen vor allem charakteristische Besiedler meso- 
philer Rasen (Mesobrometen) vor, wie z.B. Cirsium acaule, Koeleria 
pyramidata, Euphorbia cyparissias, Sanguisorba minor. Außerdem treten 
aber auch viele zurück, die auf extrem trockene Standorte übergehen, 
wie Adonis vernalis, Pulsatilla vulgaris, Stipa capillata, Festuca valesiaca 
und vor allem Carex humilis. Die Sesleriagesellschaft steht also im Gebiet 
floristisch sehr isoliert da. Als einzigen, freilich bedeutungsvollen posi- 
tiven Besitz gegenüber anderen Assoziationen weist sie Helianthemum 
apenninum auf, dessen Vorkommen zwar auf einen sehr schmalen, wenige 
Kilometer langen Streifen beschränkt ist, das aber an seinen Fundorten 
bestens und in großer Menge gedeiht. Zusammen mit Helianthemum 
canum stellt diese mediterran-atlantische Art eine floristische Verbindung 
her zu der von VOLK soziologisch beschriebenen, bereits durch Kraus 
(1906) bekannt gewordenen Würzburger Sesleria-Gesellschaft (Sesleria 
coerulea-Teucrium montanum-Ass., VOLK 1937a, BRAUN-BLANQUET und 
Moor 1938, S. 14). Freilich müssen ihre Bestände im Unstrutgebiet 
einer verarmten Variante zugerechnet werden, der so kennzeichnende 
Arten wie Linum tenuifolium, Libanotis montana, Lactuca perennis, Allium 


1 Nach Abschluß der Untersuchungen erschien die Arbeit MEusELs (1939) über 
die Vegetation im Kyffhäuser und im südlichen Haızvorland. Auf sie soll an anderer 
Stelle eingegangen werden. 

2 Die Assoziationstabellen finden sich am Schluß der Arbeit auf 8. 159ff. 
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sphaerocephalum fehlen, die im Maintale vorkommen. Da es sich um 
räumlich isolierte, nahezu 200 km von den nächstgelegenen Siedlungen 
entfernte Bestände der Ass. handelt, ist die Verarmung als eine notwendige 
Erscheinung zu betrachten, die für die Diagnose weit weniger ins Gewicht 
fällt, als das überraschende Auftreten der seltenen Charakterart Helian- 
themum apenninum. Auch der gemeinsame Besitz mehrerer Arten von 
geringerem Treuegrad, aber doch diagnostischem Werte wie Teucrium 
montanum und T.chamaedrys und das Fehlen der Pflanzen, die eine 
Zuordnung zum Mesobrometum notwendig machen würden, lassen die 
Übereinstimmung zwischen der mainfränkischen Ass. und der des Un- 
strutgebietes erkennen. Sehr groß ist schließlich auch die äußere Ähnlich- 
keit der Standorte. Am Main wie an der Unstrut handelt es sich um 
mächtige, windexponierte, baumfreie ,,Halden‘‘ aus Wellenkalk, die sich 
über ein weites Flußtal erheben. 

Ihrer Artenarmut entsprechend, behält die Ass. das ganze Jahr über 
ein gleichmäßig graugrünes Aussehen. Nur auf kurze Zeit bringen die 
Blüten des Helianthemum apenninum und des Anthericum liliago eine 
gewisse Belebung hinein. Kryptogamen sind sehr spärlich vorhanden. 
Regelmäßig fanden sich kleine Rasen von T'richostomum inclinatum!. 

Wirklich typische Bestände der Ass. treten selten auf und sind auf 
die exponiertesten und steilsten Abhänge beschränkt. Auf weniger 
geneigten, stärker mit Feinerde bedeckten Flächen, sowie an Stellen, 
von denen nach Kraus (1904) anzunehmen ist, daß der Wind nicht mit 
voller Kraft einwirkt, vermischt sie sich mit dem Mesobrometum oder 
einer Ass. von Festuca valesiaca und Stipa capillata. Die Mischbestände 
sind sehr artenreich und müssen soziologisch anders bewertet werden. 
Im Hinblick auf den Gedankengang der vorliegenden Arbeit mag noch 
einmal besonders betont werden, daß in den typischen Beständen dieser 
Ass. Carex humilis fehlt. 


Carex humilis- Anemone pulsatilla-Ass. (GAUCKLER 1938) Ass.-Tabelle 2. 

An weniger steilen Südhängen ist eine Gesellschaft verbreitet, die den 
Hauptreichtum des Gebietes an Trockenrasenpflanzen in sich vereinigt. 
Sie wird beherrscht von Carex humilis, Geranium sanguineum, Helian- 
themum canum, Anthericum ramosum und Pulsatilla vulgaris. Neben den 
Dominanten müssen die Pflanzen hervorgehoben werden, die im Gebiet 
kaum in einer anderen als in dieser Ass. auftreten. Zu ihnen gehören 
Stipa pennata, Globularia vulgaris, Aster linosyris, Scorzonera hispanica, 
Inula hirta, Odontites lutea. Ein Charakterzug des Artenbestandes ist 
endlich der Besitz einiger Waldpflanzen, unter denen nach Menge und 
Stetigkeit Dictamnus albus hervorragt, während andere wie Melampyrum 


1 Die Bestimmung der Moose bzw. die Revision meiner Bestimmungen führte 
Herr Oberlehrer K. BERGNER, Leipzig, durch. 
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cristatum, Chrysanthemum corymbosum mehr zufällig vorkommen. Im 
Besitze dieser Arten prägt sich die Standortseigentümlichkeit der Ass. 
aus, nur in unmittelbarer Nähe der Waldgesellschaft Querceto-Litho- 
spermetum aufzutreten. An besonders exponierten Südhängen lichtet 
sich dieser Wald zu einem sehr lockeren Gebüsch, in dem noch reichlich 
Raum für Trockenrasen bleibt. Hier liegen die typischen Fundorte der 
Gesellschaft. 


Eine sehr ähnliche Steppenheide-Ass. wurde von GAUCKLER (1938) 
unter dem Namen Carex humilis-Anemone pulsatilla-Ass. aus der Fränki- 
schen Alb beschrieben. Von 57 Charakterarten, die GAUCKLER für diese 
Gesellschaft anführt, kommen nicht weniger als 38 an der Unstrut mit- 
einander vergesellschaftet vor, davon 27 in den 10 Aufnahmen der Ass.- 
Tabelle 2. Neben einer großen Ähnlichkeit bestehen freilich, wie ange- 
sichts der räumlichen Entfernung nicht anders zu erwarten ist, auch 
gewisse Unterschiede im Pflanzenbestand der fränkischen und der 
hiesigen Gesellschaft, so daß es angebracht sein wird, anläßlich einer 
umfassenden soziologischen Untersuchung geographische Varianten 
herauszuarbeiten. An der Unstrut fehlen eine Anzahl Pflanzen von aus- 
gesprochen südlicher Verbreitung wie Polygala chamaebuxus, Buphthal- 
mum salicifolium, Alsine setacea und A. fasciculata, welche die Franken- 
alb noch besitzt. Dafür treten Arten von mehr östlich-nordöstlicher 
Verbreitung wie Scabiosa ochroleuca, Eryngium campestre, Iris aphylla, 
Stipa capillata neu auf. 

Im Jahresverlauf ist die Gesellschaft ihrem Artenreichtum ent- 
sprechend durch eine Vielzahl bunter Aspekte ausgezeichnet, die nur im 
Hochsommer etwas eintöniger werden. Kryptogamen sind reichlicher 
vertreten als in der vorher beschriebenen Ass. Häufig wurden Thuidium 
abietinum, Rhytidium rugosum, Camptothecium lutescens angetroffen neben 
verschiedenen Cladonien. Die Ass. ist in typischer Ausbildung weit ver- 
breitet und häufig, wenn sie auch meistens nur kleine Flächen einnimmt. 
Sie stellt das Verbreitungszentrum für Carex humilis im Gebiete dar. 


Stipa capillata-Festuca valesiaca-Ass. Ass.-Tabelle 3. 


Auf tiefgründigen, steinarmen Böden, oft in horizontaler Lage, steht 
eine Steppenheidegesellschaft von sehr abweichender Zusammensetzung. 
Beherrscht wird sie von den Horstgräsern Festuca valesiaca und Stipa 
capillata, die einen harten, hohen, aber wenig geschlossenen Rasen 
bilden. Zwischen den beiden vorherrschenden Gräsern halten sich nur 
wenige ausdauernde Kräuter in geringer Individuenzahl. Bemerkens- 
wert sind vor allem Falcaria vulgaris, Scabiosa ochroleuca, Andropogon 
ischaemum, Seseli hippomarathrum und der sehr seltene Astragalus 
excapus. Besonders gut charakterisiert wird die Gesellschaft aber durch 
den Frühjahrs- und Frühsommeraspekt, der von tausenden Pflänzchen 
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der kurzlebigen Arten Draba verna, Hutchinsia petraea, Holosteum um- 
bellatum, Sazifraga tridactylites und noch einiger ähnlicher gebildet 
wird (vgl. Ass.-Tabelle 3). 

In gut ausgebildeten Beständen fehlen die meisten Arten der beiden 
vorher beschriebenen Ass., vor allem Carex humilis. Allerdings gibt es 
auch Durchdringungen mit anderen Assoziationen von sehr mannig- 
faltiger Zusammensetzung. Eine besondere Rolle unter den Misch- 
beständen spielen die Trockenrasen der Steinklöbe und der Altenburg 
auf Sandstein, in denen sich die Carex-humilis-Anemone pulsatilla- und 
die Stipa-Ass. mit ihrem ganzen Artenreichtum vereinigen. Auf diese 
Bestände ist Meuser (1937) ausführlich eingegangen. Er hat für sie den 
Namen Caricetum stipetosum gewählt, der auf den Mischcharakter hin- 
weist. 


Triticum repens- Bromus inermis-Ass. (Ass.-Tabelle 4). 

Auf wenig geneigten Abhängen mit tiefgründigen Böden, die eine 
Ackernutzung ermöglichen, sind die Äcker vielfach stufenförmig angelegt. 
Die steilen Absätze zwischen den einzelnen Stufen beherbergen einen 
Trockenrasen von eigenem Charakter. Er besitzt, was sich aus der Ähn- 
lichkeit des Bodens erklärt, manches Gemeinsame mit der Stipa capillata- 
Festuca valesiaca-Ass., deren kennzeichnende Pflanzen in ihm vereinzelt 
auftreten. Beherrscht werden die Bestände aber von einer besonderen 
Artengruppe, die den Eigenwert der Ass. deutlich hervortreten läßt. 
Tonangebend sind die beiden hohen, dichtwachsenden Gräser Triticum 
repens und Bromus inermis, die einen geschlossenen Rasen bilden und die 
winzigen Frühjahrsephemeren der Stipa-Festuca-Ass. nicht aufkommen 
lassen. An deren Stelle treten die robusten, hochwachsenden Arten 
Papaver rhoeas, Sisymbrium sophia, Camelina microcarpa, Lactuca 
scariola, Nonnea pulla, Tragopogon maior, Carduus acanthoides, Reseda 
lutea. Ein besonderer Besitz der Ass. ist weiterhin Rapistrum perenne, 
das im Gebiet kaum in andere Gesellschaften eintritt. Einige der ge- 
nannten Pflanzen besitzen deutlich ruderalen Charakter. Ihre Anwesen- 
heit zeigt, daß diese Rasen, wie es schon ihre Lage inmitten gut bewirt- 
schafteter Äcker erwarten läßt, anthropogen beeinflußt sind. Es wurde 
auch direkt beobachtet, daß beim Bearbeiten der benachbarten Felder 
unbeabsichtigt Ackererde und Mist auf die Standorte der Triticum repens- 
Bromus inermis-Ass. geriet. Endlich unterscheidet sich diese Gesell- 
schaft von allen anderen hier beschriebenen auch dadurch, daß sie regel- 
mäßig einmal jährlich gemäht wird. Die Ass. besitzt farbenprächtige 
Aspekte, an deren Ausbildung besonders Papaver, Carduus und Rapistrum 
beteiligt sind. Carex humilis und andere echte Steppenheidepflanzen 
wurden in ihr nie angetroffen 

Obwohl aus naheliegenden Gründen die Trockenrasen in Deutschland 
vorwiegend auf den schwer zu kultivierenden Südhängen erhalten sind, 
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finden sie sich im Unstrutgebiet auch in Nordlagen in solcher Ausdehnung, 
daß ihre Untersuchung notwendig wurde. Sie sind auf der Schattenseite 
ähnlich vielseitig und deutlich gegliedert wie am Südhange. Unter- 
schieden wurden folgende: 


Sesleria-Mesobrometum (Tüxen 1937, Kuxn-1937) (Ass.-Tabelle 5). 


Sesleria gelangt an sehr verschiedenen Standorten und in sehr ver- 
schiedenen Gesellschaften zur Dominanz (BRAUN-BLANQUET und Moor 
1938, S. 58). So wächst sie im Unstrutgebiet nicht nur in der Sesleria- 
Teucrium montanum-Ass. der Südhänge, sondern auch in einer Gesell- 
schaft schattiger Lagen. Hier tritt sie zusammen auf mit der Arten- 
kombination des Mesobrometums (Ass.-Tabelle 6). Die Bestände besitzen 
eine dichte Moosdecke, in der Ctenidium molluscum und Encalypta vulgaris 
vorherrschen. Auf den Moospolstern siedelt sich regelmäßig in typischer 
Weise Cladonia pyzidata var. pocillum! an. In dieser Sesleria-Gesell- 
schaft fehlen die charakteristischen Bewohner der Südhänge, besonders 
auch Helianthemum apenninum. 

Sesleria-Mesobrometum wurde bereits aus der Schwäbischen Alb 
(KuHN 1937), dem Weserbergland (Tiixen 1937) und unter anderem 
Namen aus dem Südharz (MeusEL (1939) beschrieben. Innerhalb ihres 
großen Verbreitungsgebietes neigt die Gesellschaft zwar zur Ausbildung 
lokaler Varianten, ist aber immer durch den Besitz ,,dealpiner“ Arten 
(Meusez 1939) ausgezeichnet. Diese treten besonders zahlreich auf in 
der Schwäbischen Alb (Bellidiastrum Michelii, Crepis alpestris, Gentiana 
verna) und im Südharz (Gypsophila repens, Carex ornithopoda, Biscu- 
tella laevigata). Im Unstrutgebiet dagegen deuten nur spärliche Sied- 
lungen von Coronilla vaginalis und Thlaspi montanum auf die dealpine 
Herkunft der Gesellschaft hin. Noch ärmer sind die weit nach Nord- 
westen vorgeschobenen Bestände des Weserberglandes, in denen nur 
Sesleria selbst das dealpine Element verkörpert. 

Der Rasen des Sesleria-Mesobrometums ist sehr viel dichter geschlossen 
als derjenige der Sesleria-Teucrium montanum-Ass. Carex humilis kann 
sich in ihm unter den allgemeinen Klimabedingungen des Unstrut- 
gebietes gut halten und findet sich oft in beträchtlichen Mengen (vgl. 
Ass.-Tabelle 5). 


Carex digitata-Ctenidium molluscum-Ass. (Ass.-Tabelle 6). 

An Nordhängen, stets in nächster Nähe eines Waldes oder Gebiisches 
tritt eine zweite Rasengesellschaft auf, die besonders durch Carex digitata 
und C. montana sowie durch zahlreiche Moose der Gattungen H ylocomium 
und Hypnum ausgezeichnet ist. Sie soll im folgenden nach der häufigsten 
Segge und dem vorherrschenden Moose als Carex digitata-Ctenidium 


1 Die Flechten bestimmte Herr Dr. J. LANGERFELDT, Varel i. O. 
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molluscum-Ass. bezeichnet werden. Diese Gesellschaft besiedelt Orte, 
die wegen ihrer Nordexposition weit weniger kulturfeindlich sind als die 
Südhänge und findet daher besondere Existenzschwierigkeiten. Sie ist 
in der Mehrzahl der Fälle eingezwängt zwischen Hochwald und Acker, 
die unmittelbar aneinander stoßen. Man findet sie daher meist fragmen- 
tarisch auf kleinsten Flächen entwickelt. 

Auch diese Ass. erlangt für die vorliegende Arbeit Bedeutung dadurch, 
daß sie einen besonderen Standortstyp der untersuchten Art Carex 
humilis an schattigen Plätzen kennzeichnet. In einigen wenigen Fällen 
wurde die Gesellschaft auf größeren Flächen in ungestörter Ausbildung 
angetroffen. Sie erwies sich dann als außerordentlich artenreich und zeigte 
eine bedeutende Ähnlichkeit mit der Carex humilis- Anemone pulsatilla- 
Ass. der Südlagen. Es ist wahrscheinlich, daß sie das Analogon dieser 
thermophilen Gesellschaft in Nordlage darstellt. Am Fuße der Ass.- 
Tabelle 6 ist der vollständige Artenbestand eines gut ausgebildeten 
Assoziationsindividuums wiedergegeben. 





Mesobrometum, typische Subass. und Variante von Antennaria dioica 
(Ass.-Tabelle 7). 

An schattigen Abhängen mit tiefgründigen Böden ist die oft beschrie- 
bene Rasengesellschaft Mesobrometum verbreitet. Positiv wird sie durch 
reichliches Auftreten feuchtigkeitsliebender Arten (BRAUN-BLANQUET 
und Moor 1938, S.38), negativ durch das Fehlen der Xerothermen 
gekennzeichnet. Abgesehen von den eigentlichen Charakterarten deuten 
besonders Trifolium pratense, Agrostis vulgaris, Centaurea jacea, die sehr 
zahlreich auftreten, sowie Arrhenatherum elatius, Tragopogon pratensis, 
Crepis biennis, die vereinzelt zu finden sind, auf die gemäßigten Stand- 
ortsbedingungen hin. Außerdem besitzt die Ass. eine artenreiche Moos- 
schicht, in der Hypnum cupressiforme, Chrysohypnum chrysophyllum, 
Fissidens tazifolius, Ditrichum flexicaule, Ctenidium molluscum hervor- 
treten. Das Mesobrometum kommt im Gebiet in typischer Ausbildung, 
daneben auch in einer etwas abweichenden Form vor, die durch Anten- 
naria dioica, Erythraea centaurium, Gentiana germanica, Calluna vulgaris 
gekennzeichnet ist. Die typische Subass. steht auf steinigem Boden, die 
seltenere Variante von Antennaria auf oberflächlich steinfreiem, minde- 
stens stellenweise entkalktem Lehm. Hier sind die Pflanzen in gewissem 
Grade vom Kalk des Untergrundes isoliert, so daß auch Azidiphile 
gedeihen können. 

Das Mesobrometum ist durch einen dichten, hochwüchsigen, gras- 
reichen Rasen ausgezeichnet. Carex humilis tritt nicht in allen Beständen 
auf, kommt aber stellenweise reichlich vor und kann dann sogar mit 
Antennaria zusammen stehen. Nur die Rasen, in denen Calluna vor- 
herrscht, meidet die Segge nach den bisher gemachten Beobachtungen. 
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„Alvar“-Subase. der Carex humilis-Anemone pulsatilla-Ass. (Gams 
1938) (Ass.-Tabelle 8). 

Aus der Gegend von Karsdorf an der Unstrut wurde von Gams (1938, 
S. 279) eine Gesellschaft beschrieben, in der Helianthemum canum in 
auffälliger Weise vorherrscht, und in der einige besonders charakteristi- 
sche Flechten auftreten (vgl. Ass.-Tabelle 8). Sie ist nach Gams nahe 
verwandt mit einer Gesellschaft der Inseln Öland und Gotland, die im 
Schwedischen Alvar genannt wird. Ihre artenarmen, von Helianthemum 
canum vollständig beherrschten Bestände lassen sie innerhalb der bunt- 
gemischten Trockenrasen des Unstrutgebietes etwas fremdartig er- 
scheinen. Gewisse Beziehungen verbinden sie höchstens mit der Carex 
humilis-Anemone pulsatilla-Ass., deren charakteristische Arten sie ver- 
einzelt und mit herabgesetzter Vitalität enthält (Ass.-Tabelle 8, Abs. 2). 
Sie dürfte eine sehr verarmte Form dieser Gesellschaft darstellen. 

Eigentümlich ist ihre Verbreitung im Gelände. Sie zieht sich in wenige 
Meter breitem, aber kilometerlangem Streifen auf der Hochfläche der 
Querfurter Platte unmittelbar neben deren südwestlichem Steilabfall 
hin. Als besonderer Standortsfaktor wird der Wind bewertet werden 
müssen, der den äußersten Rand der Hochfläche mit voller Stärke 
trifft, aber bereits einige Meter ins Landinnere hinein stark nachläßt 
(vgl. Kraus 1904, S. 168ff.). Die Verbreitung des Alvars fällt weitgehend 
mit der Linie der stärksten Windwirkung zusammen. Carex humilis ist 
in größeren Beständen der Gesellschaft vorhanden, wenn sie auch hinter 
dem alles beherrschenden Helianthemum zurücktreten muß, so daß sie 
nicht in allen Aufnahmen der Ass.-Tabelle 8 auftritt. 

Den soeben beschriebenen 8 Pflanzengesellschaften lassen sich alle 
Trockenrasenbestände des Gebietes einordnen, deren Standorte keine 
Anzeichen ehemaligen Acker- oder Weinbaues aufweisen. Die Stellen 
dagegen, wo verfallene Hütten, Stützmauern, Grenzfurchen oder ab- 
gestorbene Obstbäume eine nahe zurückliegende Kultivierung erkennen 
lassen, sind von anderen Gesellschaften besiedelt. Es könnte befürwortet 
werden, das oben beschriebene Mesobrometum unter die kulturbedingten 
Gesellschaften einzureihen, da es nach BRAUN-BLANQUET und Moor 
(1938, S.40) durch Waldverwüstung entsteht und durch Beweidung 
erhalten wird. Da aber alle Waldreste in den Beständen der Ass.-Tabelle 7 
fehlen und die Rasen sehr ausgeglichen sind, müssen die beschriebenen 
Mesobrometen bereits sehr alt sein. Sie wurden daher absichtlich zu den 
gefestigten Ass. gestellt, denen sie im Entwicklungsgrad näherstehen 
als die nunmehr zu behandelnden unfertigen Bestände, deren Besied- 
lung erst vor wenigen Jahrzehnten begonnen hat. 


Melica ciliata-Teucrium botrys-Ass. (Ass.-Tabelle 9). 
Die Brachflächen mit grobsteinigem Boden sowie viele Steinbruchs- 
halden werden im Gebiet von Melica ciliata beherrscht, inderen Gesellschaft 
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Teucrium botrys, Inula conyza und Ruta graveolens das Optimum des 
Gedeihens finden. Diese Ass. ist ausgezeichnet durch groBe Armut 
an konstant auftretenden Arten, der ein beträchtlicher Reichtum ein- 
malig vorkommender gegenübersteht (Ass.-Tabelle 9). Für ungestörte 
Trockenrasen bezeichnende Pflanzen wie Carex humilis, Sesleria, Heli- 
anthemum canum fehlen zwar nicht ganz, sind aber sehr selten. Über 
die Bedingungen, unter denen sie sich einstellen, muß noch ausführlich 
gesprochen werden. Dagegen treten viele ausbreitungskräftige Pflanzen 
in großen Mengen auf wie Sanguisorba minor, Hypericum perforatum, 
Hieracium pilosella, Carlina vulgaris, Thymus serpyllum, Euphorbia 
c x 

Die Flächen der Melica-Ass. weisen wegen ihres feinerdearmen, grob- 
steinigen Bodens meist sehr dünne Besiedelung auf. Ausgezeichnet ist 
die Ass. weiter durch Pflanzen, die regelmäßig vorhanden sind, aber sehr 
kümmerlich gedeihen. Das beste Beispiel bietet Pastinaca sativa, ein 
Vertreter der Fettwiese guter, frischer Böden, der in sehr vielen Bestän- 
den der Melica-Ass. auftritt, aber kaum mehr als allerwinzigste Zwerg- 
pflanzen bilden kann. 

Aus dem Aufbau der Ass. ist zu erkennen, daß in ihrem Pflanzen- 
bestand noch eine Spannung zwischen Ausbreitungskraft und Existenz- 
fähigkeit der beteiligten Arten besteht. Nach Exposition und Boden 
müßten ihre Standorte besonders geeignet sein für Trockenrasen ex- 
tremer Standorte wie die Sesleria-Teucrium montanum-Ass. oder die 
Carex humilis-Anemone pulsatilla-Ass. Die charakteristischen Arten 
dieser Gesellschaften wandern aber so langsam ein, daß sie selbst nach 
den 50 Jahren, die ihnen für die Besiedlung der brachliegenden Wein- 
berge des Unstrutgebietes zur Verfügung standen, nur in allergeringster 
Zahl anzutreffen sind (vgl. Ass.-Tabelle 9). So stellt sich die Melica- 
Teucrium botrys-Ass. als ein Zustand der Vegetation dar, in dem die 
eigentlich geeigneten Arten nur sehr schwach vertreten sind, vielleicht, 
weil ihnen ein stärkeres Wanderungsvermögen fehlt, während sich andere 
eingefunden haben, die zwar wanderungstüchtig sind, sich aber den 
extremen Standortsverhältnissen nicht ganz gewachsen zeigen, so daß 
sie Kümmerformen bilden müssen. 


Mesobrometum, Subass. von Bupleurum falcatum (Ass.-Tabelle 10). 

Auf feinerdereicheren Brachböden in Südlage sowie auf den eingangs 
beschriebenen gestörten Flächen der Verbreitungslücke bei Dorndorf 
tritt eine Gesellschaft auf, die von Brachypodium pinnatum beherrscht 
wird und ihrer gesamten Artenkombination nach als Mesobrometum 
bezeichnet werden muß. Es fehlen ihr aber alle ausgesprochenen Meso- 
phyten (Trifolium pratense, Agrostis vulgaris, viele Moose) und Säure- 
anzeiger (Antennaria usw.) der bereits beschriebenen Mesobrometen in 
Nordlage. Umgekehrt hat sie diesen Gesellschaften den Besitz von 
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Bupleurum falcatum und Eryngium campestre voraus. Sie muß also 
soziologisch abgetrennt werden und soll nach Bupleurum falcatum 
benannt werden. 

Das Mesobrometum, Subass. von Bupleurum falcatum steht vor- 
wiegend auf Brachen, die aus kultivierten Carex humilis-Anemone pul- 
satilla-Beständen hervorgegangen sind. Gewöhnlich finden sich die beiden 
Assoziationen mosaikartig scharf gegeneinander abgegrenzt am gleichen 
Abhang verteilt. Sie unterscheiden sich nach ihren Standorten sehr 
deutlich durch den Besitz der Kulturzeugen (Weinbergshäuser, Mauern, 
Obstbäume, Gartenblumen), die im Mesobrometum in Überresten stets 
vorhanden sind, aber der Carex humilis-Anemone pulsatilla-Ass. voll- 
ständig fehlen. Carex humilis und andere charakteristische Arten des 
unberührten Trockenrasens können unter Bedingungen, die noch zu 
beschreiben sind, in die Brachgesellschaft einwandern. 


Festuca Duvalii!-Thymus serpyllum-Ass. (Ass.-Tabelle 11). 

Auf den großen, als Schafweide benutzten Brachäckern der horizon- 
talen Hochflächen tritt Brachypodium pinnatum stark zurück. Hier 
dominieren hartblättrige Festuca-Arten, Thymus, Moose und Cladonien 
(vgl. Ass.-Tabelle 11). Die Gesellschaft besitzt größte Ähnlichkeit mit der 
von GAUCKLER (1938) beschriebenen Festuca duriuscula-Festuca sulcata- 
Ass. der Fränkischen Alb, von der sie sich im wesentlichen nur durch 
den Besitz anderer Festuca-Formen unterscheidet. Wahrscheinlich zer- 
fällt sie im Unstrutgebiet in zwei Untereinheiten, deren eine von Festuca 
Duvalii, Koeleria pyramidata, Potentilla verna und Moosen beherrscht 
wird und mehr zum Mesobrometum neigt, während die andere mit viel 
Festuca valesiaca und Frühlingsephemeren der Stipa capillata-Festuca 
valesiaca-Ass. näher steht. Hierüber liegen freilich erst wenige Beob- 
achtungen vor. 

Die Festuca Duvalii-Thymus serpyllum-Ass. kommt auch im Bunt- 
sandsteingebiet des Blattes Nebra vor und ist dort bezeichnend für 
Obstpflanzungen an steilen Abhängen. Sie scheint an tiefgründigen 
Boden gebunden zu sein, den sie auf dem leichtverwitternden Sandstein 
auch auf geneigten Flächen findet, während ihn der dysgeogene Wellen- 
kalk nur in horizontalen Lagen bietet, auf denen keine Abschwemmung 
stattfindet. Die Gesellschaft stellt die eigentliche Schafweide des Ge- 
bietes dar, die regelmäßig von den Herden aufgesucht wird, während 
die übrigen beschriebenen Assoziationen nur gelegentlicher Beweidung 
unterliegen. Carex humilis und andere Steppenheidepflanzen treten in 
ihr ganz spärlich auf und fehlen in der Mehrzahl aller Flächen. 

1 Die beiden Festuca-Arten dieser Ass. wurden von Frau Dr. J. MARKGRRAF- 
DANNENBERG, Berlin, bestimmt. Sie traten auf den Probeflächen in den Formen 
F. ovina L. ssp. Duvalii (St. Yves) Kozı. subv. angustiglumis Dec. und F. valesiaca 
SCHLEICH. var. euvalesiaca (A. u. Gr.) Krasına subv. angustiflora (HACKEL) 
KRayINA auf. 

Planta Bd. 31. 8 
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Damit ist ein Überblick über die soziologische Gliederung der Trocken- 
rasen des Gebietes gegeben. Die Kenntnis der Gesellschaftsverhältnisse 
gestattet es, ein erstes, auf umfassendere Beobachtungen gegründetes 
Urteil über die ökologischen Ansprüche der untersuchten Art Carex 
humilis zu bilden. Es wurde festgestellt, daß diese Pflanze innerhalb 
der Gesellschaften der Südhänge ein sehr ausgeprägtes Optimum in der 
Carex humilis-Anemone pulsatilla-Ass. besitzt, daß ihr dagegen die Ver- 
hältnisse der Sesleria-Teucrium montanum-Ass., der Stipa capillata- 
Festuca valesiaca-Ass. und der Triticum repens-Bromus inermis-Ass. 
wenig oder gar nicht zusagen. Carex humilis ist aber nicht auf die Süd- 
hänge beschränkt. Sie wurde auch in Nordlage in größerer Verbreitung 
und in Mengen angetroffen, die angesichts der starken räumlichen Ein- 
engung der Trockenrasen schattiger Abhänge als beträchtlich groß zu 
bezeichnen sind. Darüber hinaus wurde gefunden, daß die Pflanze im 
Gebiet in allen, soziologisch recht verschiedenen mesophilen Magerrasen- 
gesellschaften bemerkenswert gleichmäßig auftritt. In den Beständen, 
die verlassenes Kulturland besiedeln, wurde Carex humilis um vieles 
seltener angetroffen als in ungestörten alten Rasen. 

Obwohl es also die soziologischen Untersuchungen sehr wahrscheinlich 
sein lassen, daß für Carex humilis einige schwer überschreitbare ökologi- 
sche Grenzen bestehen, die mit der Verbreitung der Stipa capillata- 
Festuca valesiaca-Ass. und der Sesleria-Teucrium montanum-Ass. in Ver- 
bindung stehen, darf die Pflanze doch auf keinen Fall „stenök‘ in dem 
Sinne genannt werden, daß ihr nur ein engbegrenzter Standortstyp im 
Untersuchungsgebiet das Gedeihen ermöglichte. Insbesondere konnte 
aus ihren Gesellschaftsverhältnissen abgeleitet werden, daß ihre An- 
sprüche an Wärme und Trockenheit wesentlich geringer sind, als es nach 
einer verbreiteten Ansicht zu erwarten gewesen wäre. So sagt z.B. 
MeuseL (1937, 8.22), Carex humilis wüchse, wie man bei Karsdorf a.d. U. 
sehen könnte, nur an den trockensten, sonnigsten Stellen. In den nord- 
exponierten Sesleria-Mesobrometen der Trockentäler am Lohholz bei 
Karsdorf kann man sich leicht vom Gegenteil überzeugen. Dagegen 
stimmt das Ergebnis der Beobachtungen überein mit einer kurzen 
Äußerung BRAUN-BLANQUETSs (1917, S. 276), man dürfe Pflanzen, die 
wie Carex humilis in den Alpen bis zu 2500 m emporsteigen, nicht xero- 
therm nennen. 

Es ist noch notwendig, die soeben dargestellte soziologische Gliederung 
des Untersuchungsgebietes mit den Ergebnissen zu vergleichen, die 
MeuseL (1939) vor kurzem in einer umfangreichen, vorwiegend areal- 
kundlichen Arbeit’ über den Kyffhäuser veröffentlicht hat. MEUSEL 
unterscheidet in seinem Gebiet drei Grundtypen der Magerrasen: eine 
„dealpine Matte‘, eine „kontinentale Wiesensteppe‘ und eine ,,sub- 
mediterrane Felsheide“. Unter diesen Bezeichnungen sind umfangreiche 
Gesellschaftseinheiten zu verstehen, die eine weitere Unterteilung zu- 
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lassen. Die Verhältnisse brachliegenden Kulturlandes werden von 
MEUSEL nur anhangsweise gestreift. 

Die in der vorliegenden Arbeit aufgeführten Assoziationen unge- 
störter Trockenrasen lassen sich ohne Zwang den weitgefaßten Einheiten 
MevsELs als Sonderfälle einreihen. Die dealpinen Matten werden im 
Unstrutgebiet vom Sesleria-Mesobrometum dargestellt, zur kontinentalen 
Wiesensteppe gehören die Carex humilis-Anemone . pulsatilla-Ass., die 
Festuca valesiaca-Stipa capillata-Ass. und die Triticum repens- Bromus 
inermis-Ass., während die submediterrane Felsheide durch die Sesleria- 
Teucrium montanum-Ass. vertreten wird. Die Carex digitata-Ctenidium 
molluscum-Ass. endlich stellt eine Ubergangsform der dealpinen Matte 
zur kontinentalen Wiesensteppe dar. Auf die klimatischen Bedingungen, 
denen diese Ass. nach den Darstellungen MEUSELs ihre Existenzmöglich- 
keit verdankt, wird weiter unten noch kurz eingegangen werden. 

Die nach der Methode Braun-BLANQUETs gewonnene Gesellschafts- 
einteilung der vorliegenden Arbeit fällt somit nicht restlos zusammen 
mit derjenigen, die MEUSEL gegeben hat. Sie widerspricht ihr aber auch 
so wenig, daß es unverständlich erscheint, mit welcher Berechtigung die 
Ablehnung aufrechterhalten werden kann, die MEUSEL gegenüber der 
Pflanzensoziologie in seinen Arbeiten mit großer Betonung vorträgt. 
Einzig der Einwand, daß der Name Sesleria-Mesobrometum unpassend 
ist, weil der Begriff ,,Mesobrometum“ anthropogene Pflanzenbestände 
bezeichnet, erscheint voll berechtigt, denn das sog. Sesleria-Mesobrometum 
stellt in Mitteldeutschland gewiß kein Kunstprodukt dar. Einen besseren 
Namen zu finden, sollte anläßlich einer umfassenden soziologischen 
Untersuchung nicht schwer sein. 

An der speziellen Ausbildung der Gesellschaften des unteren Unstrut- 
gebietes prägt sich deutlich die von MEUSEL (1939) geschilderte Differen- 
zierung des südlichen Harzvorlandes in eine östliche subkontinentale 
und eine westliche subatlantische Hälfte aus. Das Unstrutgebiet liegt im 
Osten und weist daher eine submediterrane und mehrere kontinentale 
Gesellschaften in besonders guter Ausbildung auf. Damit in gutem Ein- 
klang steht eine besondere Verarmung seiner dealpinen Matten, die 
weder die alpinen Relikte noch die Sumpfpflanzen (z. B. Parnassia) 
des Südwestharzes besitzen. Unter dem Einfluß des kontinentalen 
Klimas kann dafür Carex humilis an vielen Stellen sogar die Nordhänge 
besiedeln. Auch das Auftreten einer ganzen Gruppe thermophiler Arten 
(vgl. Ass.-Tabelle 6 unten) in der Carex digitata-Ctenidium molluscum- 
Ass. in Schattenlage findet damit eine einleuchtende Erklärung. 

Carex humilis wird von MEUSEL als eine Pflanze der Wiesensteppe 
(zu vergleichen mit der Carex humilis-Anemone pulsatilla-Ass.) bezeichnet, 
„die auch in der Felsheide siedelt, aber nur randlich in die dealpine Gras- 
heide eindringt“ (a. a. O. S. 185). Sie tritt aber immerhin in der von ihm 
veröffentlichten Tabelle der Blaugrasmatte (a. a. O. S. 109) in 5 von 

g* 
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20 Beständen auf und wird auch in einer Beschreibung der Aspekte 
dieser Gesellschaft ausdrücklich erwähnt (S. 112). Auf $. 132 endlich 
wird sie als eine „südlich-kontinentale Art mit weiter soziologischer 
Amplitude“ bezeichnet. Diese Angaben stimmen verhältnismäßig gut 
mit den im Unstrutgebiet anzutreffenden Verhältnissen überein. 

Um zu einer möglichst vielseitig begründeten Kenntnis der An- 

che zu gelangen, die Carex humilis an ihre Standorte stellt, wurden 
außer den soziologischen Verhältnissen folgende ökologische Einzel- 
faktoren untersucht: Temperaturen und Evaporation des Lokalklimas, 
Porenvolumen, Kalkgehalt und py, Bakterienflora und Produktions- 
kraft der Béden. 





2. Lokale Temperaturen. 


Nach dem Vorbilde Schapes (1912) und Herrics (1930) wurden auf 
vier räumlich nahe beieinander liegenden, aber der Exposition nach sehr 
verschiedenen Standorten Maximumthermometer ausgelegt. 

Auf jeder Station gelangte ein Thermometer mit seiner Quecksilberkugel in 
einen Grashorst, auf Station 2, 3 und 4 außerdem je eins in 1 cm Tiefe in den Boden. 
Hinsichtlich der Meßtechnik wurden die Angaben Rüsers (1922) beachtet. Auf die 
gleichzeitige Benutzung von Minimumth n glaubte ich, auch im Hinblick 
auf technische und materielle Schwierigkeiten, verzichten zu dürfen, da größere 
Temperat , die für die Existenz der thermophilen Arten entscheidend 
sein "könnten, viel eher i im Bereich der hohen als der niederen Temperaturen zu er- 
warten waren. Die Thermometer, von denen eins amtlich geeicht wurde, lieferte 
die Firma Grabich in Leipzig. Ihre Angaben stimmten, wie ein vor Beginn der 
Messungen angestellter Vergleich zeigte, bis auf kleine Bruchteile von Graden 
überein. 

Die Stationen befanden sich am Lohholz bei Karsdorf, ihre Lage ist 
in Abb. 11 eingezeichnet. Im einzelnen waren sie folgendermaßen 
beschaffen: 

Nr.1. Fuß eines Südhanges in einem tiefeingeschnittenen, engen 
Trockental, sonnig, windgeschützt. — Boden tiefgründig, offensichtlich 
frisch. — Vegetation: Mesobrometum mit reichlich Dactylis, Obstbäume. 
Kein eigentlicher Trockenrasen, keine Carex humilis. — Thermometer in 
einem Horst von Andropogon ischaemum. 

Nr. 2. Oberer Teil des gleichen Südhanges, sonnig, windexponiert. — 
Boden sehr steinig. — Vegetation: Durchdringung der Sesleria-Teucrium 
montanum-Ass. und der Stipa capillata-Festuca valesiaca-Ass. Echter 
Trockenrasen mit viel Carex humilis. Thermometer im Horst von 
Brachypodium pinnatum. 

Nr.3. Schwach nach Norden geneigte Hochfläche am Übergang 
zum steilen Nordhang. Sonnig, windexponiert. — Boden etwas tief- 
gründig, noch steinig. — Vegetation: Antennaria-Mesobrometum mit 
reichlich Carex humilis. — Thermometer im Horst von Brachypodium 
pinnatum. 
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Nr. 4. Steilster Teil eines Nordhangs in halber Höhe. Schattig, wind- 
exponiert, freigelegen. — Boden steinig-lehmig, niemals ganz austrock- 
nend. — Vegetation: Sesleria-Mesobrometum mit reichlich Carex humilis. 
Thermometer im Horst von Sesleria coerulea. 

Die Temperatur begannen im März 1939 und endeten im August 
des gleichen Jahres, wo sie des Kriegsausbruchs wegen leider vorzeitig abgebrochen 
werden mußten. Die vier Stationen lagen so nahe beieinander, daß sie von zwei 
mc n, die immer zugegen waren, sämtlich innerhalb 10 Min. abgelesen werden 

onnten. 

Die Ergebnisse sind in Abb. 4 zusammengestellt. Ihr ist Folgendes 
zu entnehmen: An allen Tagen, an denen gemessen wurde, traten zwischen 
den einzelnen Stationen Temperaturunterschiede auf, die eine sehr 
beträchtliche klimatische Bevorzugung der Südlage bekunden. Die 
Kurven zeigen vor allem, daß die Südseite nicht nur bei warmem, 
sonnigem, sondern auch bei kaltem Wetter und bewölktem Himmel den 
Pflanzen zusätzliche Wärme bietet. So ist z. B. an den Stationen 1 und 2 
auch jede kurzfristige Sonneneinstrahlung von einem beträchtlichen 
Temperaturanstieg begleitet, der an den beiden Nordstationen nicht 
auftritt (vgl. Messung vom 20. 3.). Neben dieser, besonders bei wechselnd 
bewölktem Wetter wirksamen Erscheinung dürfte auf der Südseite auch 
die Wärmespeicherung des Gesteins das Lokalklima beeinflussen. Darauf 
deuten die Messungsergebnisse vom 28. 5., wo trotz gleichmäßig bedeckten 
Himmels die beiden Südstationen höhere Temperaturen aufwiesen als 
die beiden nordexponierten. Eine hierzu passende, eindrucksvolle Beob- 
achtung außerhalb der Temperaturmessungen wurde am 14. 12. 38 an 
einem Rauhreiftage in der Blinde bei Tröbsdorf gemacht. Während der 
Reif an Nordhängen und auf horizontalen Flächen den ganzen Tag über 
liegenblieb, verschwand er an den Südhängen von den Gräsern, die sich 
nicht mehr als annähernd 20 cm über den Boden erhoben. Alle Halme, 
die über diese Höhe hinausragten, behielten ihn dagegen an ihren oberen 
Teilen. Da das Wetter an diesem Tage äußerst trübe war und die Sonne 
nicht ein einziges Mal im Nebel erschien, ist nicht anzunehmen, daß die 
Südhänge eine bedeutend stärkere Einstrahlung erhielten als die anderen 
Flächen. Näher liegt es, anzunehmen, daß Wärme, die im Gestein des 
Abhanges noch vom Vortage her gespeichert war, die am Reif beobachtete 
Temperaturerhöhung der bodennahen Luftschicht verursachte. 

Weiterhin fällt an der Abb. 4 ganz allgemein der ausgeglichen ruhige 
Temperaturgang der Nordstation 4 auf, der im scharfen Gegensatz zu 
den großen Sprüngen steht, die für die Temperaturen der Hochfläche 
und noch mehr des Südhanges bezeichnend sind. 

Ein Vergleich der Werte, die in Grashorsten gemessen wurden, mit 
denen, die aus 1 em Bodentiefe vorliegen, ergibt eine weitgehende Par- 
allelität der Temperaturabläufe im Rasen und in der obersten Boden- 
schicht. Dagegen sind die absoluten Werte schon in der geringen Tiefe von 
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lem bedeutend niedriger als an der Oberfläche. 
ders bei der Nordstation aus, deren Bodentemperatur sogar fast immer 
beträchtlich unterhalb der tagsüber in 1,5 m Höhe über dem Boden 
herrschenden Lufttemperatur bleibt, die in den Darstellungen gleich- 
falls angegeben ist. Station 4 muß daher als ausgesprochen bodenkalt 
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a engen an en mäßige Sonne, nach- 
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Obere Reihe: Temperaturen in Grashorsten. 
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bezeichnet werden. Auf der horizontalen Hochfläche halten sich die 
Temperaturen in 1 cm Tiefe annähernd in gleicher Höhe wie in der Luft, 
auf der Südseite steigen sie beträchtlich darüber hinaus. 

Besonders klar tritt die klimatische Sonderstellung der Nordseite an 
der Messung vom 20. 3. hervor. An diesem Tage, der wegen seiner starken, 
freilich schnell vorübergehenden Schneeböen nicht als ausgesprochener 
Sonnentag betrachtet werden kann, traten im Süden bereits ansehnliche 
Wärmegrade auf, während sich die Temperaturen des nordexponierten 
Sesleria-Mesobrometums beständig in der Nähe des Nullpunktes hielten. 

Die höchsten, am Südhang festgestellten Temperaturen liegen be- 
trächtlich unterhalb der Werte, die Hermie (1930) an ähnlichen Stand- 
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orten im Kaiserstuhl, Kraus (1911) und ScxanpeeL (1930) im Maintale 
maßen. Es ist aber mit Gewißheit anzunehmen, daß an den 8 Tagen, 
an denen gemessen wurde, nicht die höchsten im Gebiet, auftretenden 
Temperaturen angetroffen wurden, zumal da keiner der Meßtage in eine 
ausgesprochene Trockenperiode fiel. ScHAnDERL (1930, S. 763) hat 


28.5.1939. Bedeckt, 5. 7. 1939. 21.8.1939. Bedeckt, 
kalt, nach Mittag 29. 5. 1939. Wolkenloser » 
kalter Regen, Gleichmäßige Sonne, Sommertag, zeitweise Sonne, 
starker NW-Wind. kalter NO-Wind. schwacher SO-Wind. NO-Wind. 
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darauf hingewiesen, daß es jahrelang fortgesetzter Messungen bedarf, 
bis mit Sicherheit die Höchstwerte gefunden sind. 

Trotz ihres beschränkten Umfanges geben die vorliegenden Messungs- 
ergebnisse doch einen Einblick in charakteristische, mikroklimatische 
Verhältnisse dreier verschiedener Carex humilis-Standorte (Station 2, 
3, 4). Sie zeigen, daß diese Pflanze wohl häufig an Stellen wächst, die 
durch hohe Maxima, hohe Bodenwärme und hohe Frühjahrstempera- 
turen sowie durch extreme Temperatursprünge ausgezeichnet sind, daß 
sie aber auch Orte mit ausgeglichen kühlem Lokalklima, kaltem Boden 
und spät im Frühjahr beginnender Erwärmung besiedeln kann. Carex 
humilis darf also nicht als obligat xerotherm bezeichnet werden. 
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3. Evaporation. 

Um das Mikroklima noch anderweitig charakterisieren zu kénnen, 
wurden Evaporimeter nach PICHE an den vier Stationen in 5 cm Höhe 
über dem Boden aufgestellt. 

Hinsichtlich des Baues und der Handhabung der Apparate sei auf die ausführ- 
lichen Angaben Watters (1928) verwiesen. Gearbeitet wurde mit Scheiben von 
& à & b 3.cm Durchmesser aus grünem, kräf- 

I : tigem FlieBpapier. Leider konnten 
die Evaporimeter, die von der Firma 
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Quelle, so daß noch eine zweite Voraussetzung für das Zustandekommen 
einer lokalen Ansammlung feuchter Luft gegeben ist. 

Die Ergebnisse der Verdunstungsmessungen bestätigen die Vor- 
stellung, die in den vorigen Abschnitten über die Standortsansprüche 
der Carex humilis gewonnen wurden. Sie zeigen, daß diese Pflanze an 
Stellen wachsen kann, die sich hinsichtlich des Mikroklimas beträchtlich 
voneinander unterscheiden. 


4. Porenvolumen. 


Nach Untersuchungen VoLks (1935) bestehen zwischen der Verteilung 
der Steppenheide-Assoziationen und dem Porenvolumen des Bodens 
Beziehungen, die im Zusammenhang mit der Fragestellung der vor- 
liegenden Arbeit Bedeutung erlangen. So wurde z.B. gefunden, daß 
eine der Carex-humilis-Anemone pulsatilla-Ass. sehr ähnliche Gesell- 
schaft des Maintales regelmäßig auf Böden anzutreffen ist, die sich durch 
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einen ungewöhnlich hohen Luftgehalt auszeichnen (VoLx 1937b, S. 72). 
In Einzelfällen erreichte das Porenvolumen den Wert von 75% (VoLK 
1936, S. 17). Das Substrat der Sesleria-Teucrium montanum-Ass. erwies 
sich dagegen als merklich luftärmer. Im Hinblick auf die weitreichenden 
Wirkungen, die sich aus dem Volumen der Bodenhohlräume auf viele 
Standortsfaktoren, z. B. den Wasserhaushalt, ergeben, erschien es not- 
wendig, Messungen des Porenvolumens an Carex humilis-Standorten des 
Unstrutgebietes durchzuführen. 


Der Luftgehalt der in naturfeuchtem Zustand untersuchten Böden wurde nach 
v. Nrrzscx in Volumprozenten mittels eines Luftpyknometers bestimmt, die Fest- 
stellung des Wassergehaltes erfolgte durch 24stündiges Trocknen bei 105°C unter 
vermindertem Druck und Wägung. Methodische und fehlerkritische Angaben finden 
sich bei v. NrrzscH (1938). Die Bodenproben mußten in Stahlbohrzylindern von 
100 cem Inhalt genommen werden, da größere Gefäße sich mit dem sehr steinigen 
Steppenheideboden nicht ordnungsgemäß füllen ließen. Um auch mit den kleinen 
Zylindern möglichst wahrheitsgemäße, nicht allzusehr von Zufälligkeiten der Probe- 
wahl abhängige Werte zu erhalten, wurden an jedem untersuchten Standort 
10 Proben auf einer der Vegetation nach möglichst homogenen Fläche von 1 qm 
entnommen und der Mittelwert der festgestellten Porenvolumina als charakteristisch 
für den betreffenden Standort betrachtet. Im folgenden sind stets diese Mittelwerte 
angegeben. Die Summe des für jeden Boden festgestellten Luft- und Wasservolumens 
wurde als sein Porenvolumen, die Differenz zwischen dem Porenvolumen und 
100 ccm als das Volumen seiner festen Substanz bezeichnet. 

Die gefundenen Werte sind in Abb. 6 zusa gestellt. Gruppenweise stehen 
immer diejenigen nebeneinander, die am gleichen Tage gesammelt wurden. Da 
angenommen werden darf, daß diese im Verlaufe weniger Stunden und an nahe 
benachbarten Stellen entnommenen Proben vor der Entnahme unter gleichartigen 
Witterungsbedingungen gestanden haben, erscheint es erlaubt, die innerhalb der 
Gruppen festgestellten Anteile des Wassergehaltes am Porenvolumen vorwiegend 
als einen Ausdruck der Bodenstruktur, weniger als eine Folgeerscheinung der zu- 
fällig angetroffenen Witterungslage zu betrachten. So ersetzt die Kenntnis des 
Wassergehaltes wenigstens in gewissen Grenzen die fehlende Bestimmung der 
Wasserkapazität, die sich aus Zeitmangel nicht ermöglichen ließ. 

Im einzelnen wurde festgestellt, daß Carex humilis in der Alvar- 
Subass. auf ganz außerordentlich lockeren, insbesondere auch luftreichen 
Böden steht (vgl. Abb. 6, Nr. 8, 9, 13, 14, 18). Daneben fand sich freilich 
die untersuchte Pflanze im nordexponierten Mesobrometum auch auf 
Böden, die bedeutend vermindertes Luftvolumen und auch schon merk- 
lich erhöhten Gehalt an fester Substanz aufwiesen (Abb. 6, Nr. 1, 4, 
15, 19, 20). Eine sehr starke Verminderung des Luftgehaltes scheint 
für Carex humilis aber doch eine Grenze der Ausbreitungsfähigkeit zu 
bedeuten. Die Pflanze fehlte auf dem Boden Nr. 17, dessen Luftgehalt 
ganz außergewöhnlich niedrig war. Im nächsten Kapitel wird über 
diesen besonderen Fall noch mehr zu sagen sein. 

Drei Messungen liegen vor an Brachböden, auf denen Carex humilis 
sekundär eingewandert ist. Hier fällt vor allem Boden Nr. 10 durch 
seinen niedrigen Luftgehalt auf, dem hohe Werte für Wasser und 
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feste Substanz gegenüberstehen. Auch die beiden anderen hierzu ge- 
hörenden Proben (Nr. 5 und 11) wiesen ein etwas kleineres Luftvolumen 
auf als die optimalen Standorte der Pflanze in ungestörten Alvarbeständen. 

Die Messungen des Porenvolumens einer Anzahl Carex humilis- 
Böden konnten also keine Anhaltspunkte liefern, die auf die Existenz 


WE fee Subslonz Weser CL 
228 [77] INS 219 7. 
4 ES 
2 | | | 
in! | 
| | | | | m 
. Ei I! 


+ «AR 
Abb.6. Porenvolu b 
Zeichenerklärung: + Alter Carez humilis-Bestand. — Brache ohne Carer humilis. 

R Brache, C. humilis eingewandert. 

Erläuterung der Nummern: &, 9, 13, 14, 18: Alvar. 1, 3, 4: Caricetum stipelosum. 19, 20: 
Sesleria-Mesobrometum. 5: Steinbruchshalde. 10, 11, 12: Bupleurum ome 
tum. 15: Antennaria-Mesobrometum. 17: Dasselbe, Calluna vorherrschend. 2, 6, 7, 16, 
21, 22, 23: Festuca Duvalii-Thymus serpyllum-Ass. 


enger ökologischer Ansprüche der untersuchten Pflanze hindeuten, denn 
diese wurde auf Böden mit recht verschiedenem Luftgehalt angetroffen. 
Diesem Ergebnis widersprechen auch nicht die Zahlen, die an Brachen 
gewonnen wurden, auf die Carex humilis bisher nicht einwandern konnte 
(Abb. 6, Nr. 2, 6, 7, 12, 16, 21, 22, 23). Am besten wird die Übereinstim- 
mung zwischen den Strukturverhältnissen der Böden, auf denen die Segge 
vorkommt, und derjenigen, auf denen sie fehlt, durch eine Nebeneinander- 
stellung der Mittelwerte aller Messungen verdeutlicht. 














































Zahl Mittelwert Höchst Nied te: 
Pflanzenbestand pe ag deg men, | einsefmert 
1. Alte C. hum.-Bestände . . . 11 62 72,5 49 
2. Brachen ohne C.hum. . . . 9 61 70 46,5 
3. Brachen mit C. hum. . . . 3 57 62,5 50 


Die Brachbéden, auf denen Carex humilis fehlt, zeigen im Durch- 
schnitt aller Werte kein nennenswert geringeres Porenvolumen als die 
Böden unter den alten Beständen dieser Pflanze. Der Unterschied von 
1% zwischen den Mittelwerten kann nicht ins Gewicht fallen. Die 
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3 Beispiele der Brachen, auf denen sich Carex humilis wieder angesiedelt 
hat, zeigen darüber hinaus, daß die Pflanze sehr wohl in der Lage ist, 
auch auf dichteren Böden zu leben. 


5. Kalkgehalt und py. 

In der Mehrzahl der Fälle geben die Kalkverwitterungsböden des 
Untersuchungsgebietes auf Zusatz von Salzsäure starke Karbonat- 
reaktion. An ihnen wurden keine py Messungen vorgenommen, da auf 
Grund des hohen Kalkgehaltes keine beträchtlichen Unterschiede der 
Azidität zu erwarten waren. Eine Ausnahme machte allein ein lehmiger, 
steinfreier, tiefgründiger, dem Kalkstein aufgelagerter Boden in Nord- 
lage, der keine Karbonatreaktion ergab. An ihm wurde ein pg-Wert 
von 5,9 festgestellt. Es handelt sich um den gleichen Boden, der im 
vorigen Kapitel (Abb. 6, Nr. 17) als besonders luftarm und wasserreich 
hervorgehoben wurde. Dieser Boden tritt in Form einer kleinen Insel 
von annähernd 4x 6qm Größe an einem Abhang auf, der im übrigen 
von einem steinigen, etwas besser durchlüfteten kalkreichen Lehm 
(Abb. 6, Nr. 19) bedeckt ist. Am Pflanzenbestand des kalkarmen Bodens 
ist das gehäufte Auftreten von Calluna und Gentiana germanica sowie 
das Fehlen von Carex humilis bemerkenswert. Der ganze übrige Abhang 
trägt Sesleria- oder Antennaria-Mesobrometum ohne Calluna, aber mit 
reichlicher, gleichmäßig verteilter Carex humilis. Diese beiden einander 
ausschließenden Pflanzen stoßen ohne Durchdringung an der Grenze 
des sauren, luftarmen gegen den lockeren, kalkreichen Boden scharf 
zusammen. An dieser Grenze fällt die Pflanzenverbreitung mit der 
Verteilung gut charakterisierter Standortseigenschaften so deutlich zu- 
sammen, daß man das Bestehen eines für Carex humilis aus ökologischen 
Gründen nicht überschreitbaren Verbreitungshindernisses annehmen 
muß. Diese Annahme wird noch bekräftigt dadurch, daß keine Spuren 
ehemaliger Kultivierung auf der Fläche zu erkennen sind, auf der Carex 
humilis fehlt. Die Feststellung dieser ökologischen Verbreitungsgrenze 
wirft ein Licht auf die Weite der Standortsamplitude der niedrigen Segge. 
Eine Steppenheidepflanze, die erst dort Halt macht, wo ihr im Zusammen- 
treffen von Nordlage, hoher Feuchtigkeit, saurem und luftarmem Boden 
denkbar ungünstige Verhältnisse entgegentreten, darf nicht stenök 
genannt werden. 

Besondere Aufmerksamkeit wurde den py-Verhältnissen der Hetero- 
topen auf mittlerem Bundsandstein der Dissau und Blinde gewidmet. 
Zur Überraschung ließ sich hier beim Befeuchten mit Salzsäure entweder 
im ganzen Gestein, in einzelnen Schichten oder wenigstens in lokalen 
Konkretionen stets Aufbrausen beobachten. Die Erläuterungen zur 
geologischen Spezialkarte, Bl. Bibra (1882) deuten die Möglichkeit dieser 
Erscheinung an, indem sie von Mergeln und Letten sprechen, die dem 
mittleren Buntsandstein des Untersuchungsgebietes eingelagert sind. In 
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keinem Falle wurde eine Steppenheidesiedlung angetroffen, in deren 
Wurzelbereich nicht wenigstens stellenweise Karbonat nachgewiesen 
werden konnte. Auf diese Beobachtungen hin wurde an 7 Béden eine 
Kalkbestimmung nach Passon durchgeführt. Die gefundenen Werte 
schwankten zwischen 2,2 und 14,0% Kalziumkarbonat. Die py-Werte, 
die an den Böden von 11 Carex humilis-Fundstellen der Dissau, Blinde, 
Altenburg und Steinklöbe festgestellt wurden, stimmten mit diesen 
Befunden überein. Sie lagen zwischen 7,0 und 8,0. Ihr Mittelwert betrug 
7,4. Diese Feststellungen nehmen dem Übertreten der Kalkpflanzen 
auf den Sandstein des Bl. Nebra viel von seiner Sonderbarkeit. 

Auf Grund einer eingehenden Nachprüfung mit Salzsäure stellte 
sich aber heraus, daß kalkführende Böden in den Sandsteintälern Dissau 
und Blinde viel größere Ausdehnung besitzen als die Fundorte der kalk- 
liebenden Steppenpflanzen. So wurde am Eingang der Dissau an einem 
vorwiegend verlassene Obstpflanzungen tragenden Südhange Karbonat- 
reaktion auf einer Strecke von 1 km Länge angetroffen, während sich auf 
der gleichen Strecke nur 2 Fundorte von Carex humilis mit etwa 30 und 
80 m Längenausdehnung fanden. Mögen also die Kalkverhältnisse die 
Möglichkeit der Heterotopie sehr einfach erklären, so lassen sie das Be- 
stehen eines Zustandes um so deutlicher erkennen, den DRUDE (1905, 
S.129) in der eingangs angeführten Äußerung eine ,,unausgeglichene 
Arealtension‘‘ nennt, deren Ausfüllung durch die vitale Aktivität einer 
Pflanze in der vorliegenden Arbeit untersucht werden soll. Wenn der 
Sandsteinboden die Ansprüche der Steppenheidepflanzen auf Kalk so 
gut erfüllt, so verwundert es doppelt, daß sie die Brachflächen nicht 
besiedeln, die ihnen diesen Stoff in großen Mengen bieten. 

Die vorliegenden Ergebnisse lassen noch nicht erkennen, ob Carex 
humilis an die py-Werte und den Kalkgehalt ihrer Standorte sehr spezielle 
Ansprüche stellt, da sich mit einer Ausnahme keine Böden fanden, die 
hinsichtlich der Ausbildung dieser Faktoren größere Unterschiede auf- 
wiesen. Für den Gedankengang der vorliegenden Arbeit ist es aber 
bereits wichtig zu wissen, daß die trockenen, südexponierten Standorte 
des Untersuchungsgebietes auf großen Flächen auch dann keine Neigung 
zeigen, saure Reaktion anzunehmen, wenn sie Sandsteinuntergrund 
besitzen. Demnach ist es nicht wahrscheinlich, daß auf ihnen Unter- 
schiede der py-Werte die räumliche Verteilung der Steppenheidepflanzen 
entscheidend beeinflussen. 

Die am Mikroklima und am Boden vorgenommenen Untersuchungen 
gaben keine Hinweise auf das Bestehen enger ökologischer Grenzen, die 
eine Ausbreitung der untersuchten Pflanze nachdrücklich verhindern 
müßten. Es erschien daher nicht angebracht, auf den Brachfeldern 
umfangreiche Messungen der Temperaturen, der Evaporation und der 
Pu-Werte vorzunehmen, da von solchen Arbeiten keine entscheidende 
Klärung der Untersuchungsfrage zu erwarten war. Nur auf ihr Poren- 
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volumen hin wurde eine Anzahl Brachböden geprüft, weil es eine Größe 
darstellt, die durch die Kultivierung noch am ehesten beeinflußt werden 
kann. Die Ergebnisse sind bereits auf S. 122 besprochen worden. Wich- 
tiger erschien es, einen Einblick in die Mikrobiologie der Brachen zu 
gewinnen. Es mußte erwartet werden, daß die Düngung mit Mist eine 
nachhaltige, vielleicht sogar irreversible Beeinflussung des Bakterien- 
lebens mit sich bringen könnte, die den Steppenheidepflanzen, die oft 
als düngerfliehend bezeichnet werden, die Existenzmöglichkeit nehmen 
könnte. 
6. Bakteriologische Bodenuntersuchungen!. 

Mittels der elektiven Kultur- und Verdiinnungsmethode nach Düsserı 
(1923) wurden Bodenproben aus Steppenheide, Brache und Acker einer 
vergleichenden Untersuchung unterzogen. Geprüft wurde auf Gesamt- 
keimzahl sowie auf folgende, physiologisch begrenzte Gruppen: 


aerobe Eiweißzersetzer aerobe Zellulosezersetzer 
anaerobe Kohlehydratzersetzer anaerobe Eiweißzersetzer 
Bacterium coli Azotobacter 


Zur Untersuchung gelangten 2 Bodenreihen. Die erste umfaBte einen Steppen- 
heide-, einen Kultur- und einen Brachboden auf Sandsteinverwitterung, die zweite 
einen Steppenheide-, einen Kultur- und zwei Brachböden auf Wellenkalk. Für die 
erste Reihe wurden von jedem Standort 2 Proben genommen, eine aus 10 cm, die 
zweite aus 20cm Tiefe. Die Untersuchung zeigte aber, daß die auf Kultivierung 
zurückzuführende Beeinflussung der Bakterienflora sich an den untersuchten 
Böden vorwiegend in den obersten Schichten auswirkt, wozu vor allem ihre 
Flachgründigkeit beitragen mag, die eine tiefgehende Bearbeitung verhindert. 
Aus diesem Grunde wurden für die zweite Reihe Proben nur aus 10cm Tiefe 
entnommen. In dieser Reihe befindet sich ein Brachboden, auf dem Carex 
humilis sich sekundär angesiedelt hat und ein anderer, auf dem die Pflanze fehlt. 
Die Zählung der aeroben Eiweißzersetzer erfolgte aus einem methodologischen 
Anlaß auf zwei Wegen. Für diese Gruppe liegen daher zwei Ergebnisse vor. Für 
alle Untersuchungen wurden die Nährbôden benutzt, die am Institut für Boden- 
kunde und Bakteriologie der Universität Leipzig gebräuchlich sind. 

Die Ergebnisse sind in Tabelle 1 und 2 zusammengestellt. Dort finden 
sich auch nähere Angaben über die Standortsbeschaffenheit. Die Zahlen 
lassen erkennen, daß sich die Bakterienflora der Steppenheide von der 
des Ackers in den Mengenverhältnissen grundlegend unterscheidet. So- 
wohl die Gesamtkeimzahl als auch die Zahlen der einzelnen Gruppen 
zeigen im Kulturboden eine Zunahme, die oft ganz beträchtlich ist. 
In Tabelle 1 sind die Unterschiede größer als in Tabelle 2, wo in einigen 
Fällen sogar Gleichheit der Zahlen besteht. Die geringeren Kontraste 
innerhalb der Tabelle 2 müssen auf den schlechteren Kulturzustand 
des darin aufgeführten Ackers zurückgeführt werden, der in großer 
Ortsferne inmitten unkultivierten Geländes an einer schwer zugänglichen 


1 Die Arbeiten wurden im Institut für landwirtschaftliche Bodenkunde und 
Bakteriologie der Universität Leipzig durchgeführt. Herrn Prof. Dr. GLATHE 
verdanke ich Beratung und technische Unterweisung. 
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Stelle liegt, während sich die Zahlen der Tabelle 1 von einem sehr gut 
gepflegten Landstück herleiten, das schon beinahe einen Garten darstellt. 
In der allgemeinen Tendenz einer Erhöhung der Bakterienzahlen im 
Kulturboden stimmen aber beide Tabellen überein. 


Tabelle 1. Vergleichende Untersuchung der Bakterienflora eines 
Kultur-, eines Brach- und eines unberührten Bodens. 


Südhang des Trockentals Dissau bei Wetzendorf. (19. 2. 1939.) 








| Xulturboden | Brachboden | Unberührter Boden 
Allgemeine Charakteristik. 
Bearbeitungszustand Gartenmäßig | Verlassene Dar Schafweide über 
bewirtschaftet. ae a einem Steinbruch. 
Vor der Probe- | 1918 nicht hw Keinerlei Spuren 
entnahme Mist | gepflegt. Bäume pe Kultur. 
untergegraben. beseitigt Helianthemum 
Kartoffeln | Festuca-Thymus- | canum — Carex 
Rasen humilis-Rasen 
Gestein Mittlerer Bunt- | Mittlerer Bunt- | Mittlerer Bunt- 
na sandstein sandstein sandstein 
mit positiv positiv positiv 
pay Dam 7,2 7,5 7,8 
Boden! i mittelschwerer iger, schwerer, zur 
Lehm lockerer Lehm Verhärt 
neigender Lehm 
Luftgehalt des Bodens in nicht fest- 45 28 
Vol.-% zur Zeit der Probe- gestellt 
Ww des Bodens nicht fest- 19 25 
in Vol.-% zur Zeit der gestellt 
P,O; re = NEUBAUER in 6,8 mg 4,1 mg 2,6 mg 
0 em Tiefe 
P,0, nach ane in 3,4 mg 2,2 mg 2,9 mg 
K,0 Ba NEUBAUER in 63,3 mg 50,1 mg 35,9 mg 
10 cm Tiefe 
K,0 nach NEUBAUER in 37,8 mg 30,4 mg 52,5 mg 
20 cm Tiefe 
1. Proben aus 10 cm Tiefe. 
Gesamtkeimzahl auf 15900000 4800000 2300000 
Bodenextraktagar 
Azotobacter 430 — — 
Bacterium coli 5100 510 >10 
Anaerobe Kohlehydrat- >100000 >100 >100 
zersetzer 
Anaerobe EiweiBzersetzer >100000 >100 >100 
Aerobe Zellulosezersetzer >10000 >1000 2100 
Aerobe Eiweißzersetzer 1300000 300000 400000 
auf Kasei 
Aerobe Eiweißzersetzer in 0,131! 0,116 0,122 
Peptonlösung 











1 Diese Zahl gibt die Ammoniakmenge in Gramm an, die im Verlaufe von 


18 Tagen aus 1 g Pepton freigemacht wurde. 
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Tabelle 1. (Fortsetzung.) 
| Kulturboden | Brachboden | Unberührter Boden 








2. Proben aus 20 cm Tiefe. 











Gesamtkeimzahl auf 5500000 2800000 3000000 
Bodenextraktagar 
Azotobacter 330 == — 
Bacterium coli >100 >10 >10 
Anaerobe Kohlehydrat- >1000 >1000 >1000 
zersetzer 
Anaerobe Eiweißzersetzer >1000 >100 >100 
Aerobe Zellulosezersetzer 10000 >1000 >100 
Aerobe Zellulosezersetzer nicht fest- 180000 90000 
auf Kaseinagar stellbar ! 
Aerobe Zellulosezersetzer 0,128 2 0,121 0,117 
in Peptonlésung 


Eine Beobachtung liegt freilich vor, die auch auf eine Zuriickdrangung 
gewisser Bakterien des Steppenheidebodens durch die Kultivierung hin- 
deutet. In den Sandsteinbéden fand sich ein Bakterium, das durch seine 
groBen milchigen Kolonien stark auffiel und im Acker in viel geringerer 
Zahl festgestellt wurde als in der Steppenheide. Es trat in folgenden 
Mengen auf (angegeben in % der Gesamtkeimzahl): 

Kulturboden Brachboden unberührter Boden 
09 . 5,0 15,0 

Diese nur auf äußerem Augenschein beruhende Feststellung endgültig 
zu klären, hätte einer selbständigen Arbeit bedurft. Es kann hier also 
nur kurz darauf hingewiesen werden. Im übrigen zeigen aber die bak- 
teriologischen Untersuchungen übereinstimmend, daß eine sehr starke 
und viele verschiedene physiologisch begrenzte Gruppen umfassende 
Zunahme der Bakterienzahlen eine Folge der Kultivierung darstellt. 

Zwischen den Extremen des Ackers und des unberührten Bodens 
nehmen die Brachen eine Zwischenstellung ein. Die Zahlen beider 
Tabellen erwecken die Vorstellung, daß die verlassenen Äcker sich noch 
einen Rest der Bakterienmengen bewahrt haben, die ihnen die Kulti- 
vierung gebracht hat. Zur Erläuterung der Tabelle 1 muß allerdings 
noch auf den bedeutenden Unterschied im Porenvolumen des unter- 
suchten Brach- und des Steppenheidebodens hingewiesen werden (vgl. 
Angaben im Kopf der Tabelle 1). Während die Brache einen etwas 
sandigen, gut durchlüfteten, lockeren Lehm besaß, neigte der bedeutend 
schwerere Steppenheideboden, der sehr luftarm war, merklich zur Ver- 
härtung, was sich bei der Probenahme zeigte. Es ist möglich, daß diese 


1 Auf diesem Nährboden entwickeln Bacillus mycoides und B. mesentericus 
eine außerordentliche Vitalität und überwuchern bisweilen die anderen Kolonien 


vol ig. 
2 Siehe Fußnote 1 auf S. 126. 
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Tabelle 2. Vergleichende Untersuchung der Bakterienflora eines 
Kulturbodens, zweier Brachböden und eines unberührten Bodens. 


Südwestabfall der Querfurter Platte. (26. 4. 1939.) 





| Kulturboden | Brachboden 1 | Brachboden 2 |Unberabrter Boden 





Allgemeine Charakteristik. 


unterer 
Wellenkalk 
itiv 
schwerer mer- 
geliger Lehm 


6800000 


190 
3100 
5100 

31000 
310000 
1800000 


0,129 


Proben aus 10 cm 








ue 
ein , mit 
Kirschen be- 
. Meso- 
rometum Sub- 
ass. von Bu- 
. Carex 
humilis von 
oben her ein- 
wandernd 


unterer 
Wellenkalk 


positiv 


schwerer stei- 
niger Lehm 


4900000 


310 
»1000 


»>100 
>10000 


1400000 


0,122 


Verlassenes 
Kulturland mit 
Cornus sangui- 
nea und Meso- 
brometum, Sub- 

ass. von Bu- 
rum ohne 

‘arex humilis, 

inmitten der 
en gr. à 
tungsliicke der 
Steppenheide- 

nzen 
unterer 

Wellenkalk 

positiv 


schwerer stei- 
niger Lehm 


Tiefe. 
3600000 


310 
>1000 


>100 
>10000 


1000000 


0,116 








Carex humilis — 

Anemone puls.- 

Ass. in typischer 
Ausbildung 


unterer 
Wellenkalk 
positiv 
schwerer stei- 
niger Lehm, 
oberflachlich 
stark humos 


3600000 


100 
3100 


5100 
>100 


1600000 


0,128 


Unterschiede der Struktur unabhängig von der Vorgeschichte der Kulti- 
vierung die Ursache einer Begünstigung des Bakterienlebens in der 


Brache darstellen. 
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Obwohl die Brachen im Durchschnitt höhere Zahlen aufweisen als 
die Steppenheiden, zeigen die Tabellen doch, daß die Verhältnisse des 
verlassenen Kulturlandes mehr denen des unberührten Bodens als denen 
des Ackers genähert sind. Tabelle 1 bedarf wegen ihrer Eindeutigkeit 
in diesem Punkte keiner Erläuterung. Nicht so kontrastreich erweist 
sich Tabelle 2, weil bei ihr bereits zwischen den Extremen des Ackers 
und der Steppenheide die Unterschiede nicht sehr groß sind. Es sei aber 
auf die Gesamtkeimzahl in Brache 2 der Tabelle 2 hingewiesen, die nicht 
größer ist als die der verglichenen Steppenheide. Die verhältnismäßig 
hohe Gesamtkeimzahl der Brache 1 in Tabelle 2 ist gleichfalls von Interesse, 
da es sich hier um eine Fläche handelt, in die Carex humilis wieder ein- 
gewandert ist. 

Eine besondere Stellung nehmen die Ergebnisse ein, die über Azoto- 
bacter gewonnen wurden. Dieser Organismus fand sich in beiden unter- 
suchten Kulturböden, fehlte aber den Brachen und Steppenheiden ganz. 
Sein Verhalten deutete auf eine Möglichkeit hin, die Stellung des ver- 
lassenen Kulturlandes zum Acker und zum unberührten Boden durch 
ein alternatives Verhältnis eindeutiger festzulegen, als es die nur relativen 
Zahlen der übrigen Bakteriengruppen ermöglichten. Azotobacter lenkte 
außerdem deswegen besondere Aufmerksamkeit auf sich, weil seine 
Fähigkeit, Stickstoffverbindungen in den Boden zu bringen, die Existenz- 
möglichkeit der Steppenheidepflanzen in starkem Maße beeinflussen muß, 
wenn die weitverbreitete Ansicht zutrifft, daß diese Pflanzen Dünger, 
insbesondere Stickstoff, fliehen. Um etwaige Folgerungen auf eine 
breitere Grundlage stellen zu können, wurden 30 weitere Böden auf die 
Anwesenheit von Azotobacter geprüft. Die Ergebnisse finden sich in 
Tabelle 3. 

In den besten Ackerlagen des Untersuchungsgebietes, in denen 
auch nicht die geringste Fläche brachliegt, wurde der stickstoffbindende 
Organismus in großen Mengen gefunden. Auf den mageren, steinigen 
Feldern der Gebietsteile, in denen viel Kulturland verlassen liegt, trat 
Azotobacter gleichfalls auf, seine Menge blieb aber beträchtlich kleiner 
als in den guten Äckern. Unter allen untersuchten kultivierten Flächen 
fehlte er nur einem kleinen Kartoffelacker, der erst im Untersuchungs- 
jahre auf einer umgebrochenen Schafweide neu angelegt worden war. 
Überaus deutlich hoben sich vom Kulturland die unberührten Steppen- 
heiden ab. Nur einmal konnte Azotobacter in Spuren in einem ihrer 
Bestände angetroffen werden, an 8 anderen untersuchten Stellen fehlte 
er ganz. 

Das verlassene Kulturland steht auch hier in der Mitte zwischen den 
Extremen. In 6 Proben trat Azotobacter auf, in 6 anderen fehlte er. 
Besonders aufschlußreich ist seine Verteilung auf die einzelnen Flächen, 
wenn man deren Phanerogamen-Bestand berücksichtigt. Eine Übersicht 
über die Vegetation charakteristischer Brachflächen gibt Tabelle 4. In 


Planta Bd. 31. 9 
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Tabelle 3. 
Die Verteilung von Azotobacter auf verschiedene Standortstypen. 
Keimzahlen 
berechnet auf 1 g 
lufttrockenen 
Bodens 
I. Kulturböden. 

4. Acker auf guten Böden in bestem Kulturzustand in der Nähe von Steigra. 
1. Weizen auf igem Löß, horizontal ........ >10000 
2. Luzerne auf ES Sn as rés ne 59 ects >1000 
3. Zuckerriiben auf "Lo, horizontal . . . . . . . . . . .. 410000 
4. Hafer auf Löß, MME a a en >1000 


B. Acker auf ru wen Boden und in mäßigem bis schlechtem Kulturzustand 


bei Karsdorf. 
, inmitten alter Brachen mit Festuca-Thymus-Schaf- 


1. 


© (tue Dewees. oe + ee @ 


3. Senf inmitten alter Brachen 


160 


120 
10 





4. Kartoffeln, im Untersuchungsjahr umgebrochene Festuca- 
Thymus-Brache 


we uerte Sle te BIN a Bye ce [6 lee 6 © © oe 


IL Brachböden. 


A. Jüngere Brachen mit zahlreichen Ackerunkräutern und vorherrschenden Brach- 
großstauden am Lohholz bei Karsdorf. (Die Probe wurde aus dem Wurzelbereich 


der jeweils genannten Pflanzen entnommen.) 


by PER be 


aber gut 


Thymus-Hieracium pilosella-Stadium 
Mesobrometum in verlassenem Weinberg 
II. Unberührte alte Trockenrasen. 
Carex humilis in der „Alvar“-Gesellschaft bei Karsdorf . . 
Helianthemum canum in der glei Gesellschaft 
. Sesleria in der green € SS no 0 5 
Teucrium montanum in de 


SAP wpe 


Stipa pennata in der Carex humilis-Anemone sins hee 
bei Zscheiplitz 


A excapus 
Ass. bei Zscheiplitz 

Stipa capillata in der Festuca valesiaca - Stipa capillata-Ass. 
bei Weischütz 

Carex humilis im Caricetum stipetosum der Altenburg bei 
Nebra (Buntsandstein) 


A a ee “= ‘anja cépitiite: 


> ST ieee oO le alle Soe ere + «© 


80 
200 
70 
30 
240 


. Alte Brachen mit sehr geringem Anteil an Ackerunkräutern und Brachgroßstauden, 
ausgebildetem Trockenrasen am Lohholz bei Karsdorf. 


2 


IIIII& 


| | 


_ 





2 en m Ra Sepr 


IV. Dureh Düngung beeinflußter anthropogener Trockenrasen. 


. Triticum repens-Bromus inermis-Ass. bei Zscheiplitz.. . . . | 
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ihr sind Ackerunkräuter (Gruppe 1), Ruderalpflanzen (Gruppe 2) und 
Bewohner unkultivierter Trockenrasen (Gruppe 3) gesondert aufgeführt. 


Tabelle 4. Besiedlungszustände der Brachfelder. 
Nr. der Aufnahme | 512 | 499 | 519 [501a | 503 | 518 | 501 | 504 | 505 | 371 








1. Charakterarten der Ordnung Secalinietalia. 
Erodium cicutarium. . . .|+-1 
Alyssum calycinum... . 
Arenaria serpyllifolia . . . 
Cirsium arvense ..... 
Aiuga chamaepitys .... 
Convolvulus arvensis 
Calamintha acinos 
Anagallis coerulea . 
Geranium columbinum . 


1 +1 
2 +-2 


bo KO KO to mi 
pt DD bent 
++ 
— IND bent 


mt 
+ tp tp 00 = — 
RE 197 
++ + 
+t+++++ tr 
de: 


++ + 


2 
1 
-2 
2 
1 


+H 
_ 

met 

19 bo 

1 (NO bent bet pet pt 


+ ++ 
ay 


. 
Am bout bout fout el el eel el el oe el 


3 § 
® 
+ 


++4tttt+tett 


+ 


Hi 
4 
8 
+ 
pes jet NO be 
-F 


+? 


Adonis aestivalis . . . . . 
Polygonum convolvulus 
Polygonum aviculare .. . 
Melandryum noctiflorum . . 
Herniaria glabra ..... 
Alchemilla arvensis . . . 
Geranium dissectum . . . . +-1 
Linaria minor . . . . . . 
Anthemis arvensis . . . . +-2 


Galeopsis angustifolia... +-1 

P. er 

Caucalis daucoides or +-1 

Delphinium consolida . à +1 
Gesamtartenzahl 14! 17 15 9 9} 10 4 4 5 3 


2. Für Brachfelder charakteristische Arten, z. T. übereinstimmend mit den ,,Friches 
à Molènes et Chardons‘* Allorges. (Mit * bezeichnet). 


3 
= De jen 
ttt— 4444 + 


3:94 
mm KO RO 


+ 
rs 
Fe 





























Teucrium botrys . . . . . +:-21+:2| 1-2| 1-2 +-2/+-2 +° |+-2 
Hypericum perforatum. . . 1-2/+-1|j 2-2/+-1 +1 

Echium vulgare. . . . . . +-1|+:1 +-1 

Inula conyza . ...... +-1 +-1 +'2/+-1|+-1| 1-2 +° 
*Carduus nutans . . . . . +-1j+-1 1-2};+-1 +1 

*Reseda luteola . . . . . . 2-2] 1-2 +1 +1 

*Verbascum lychnitis . . . 2-2 1-1} 1-1 
Campanula rapunculoides . | +'2 2-3 +° 
Carduus acanthoides . a 3-3] 1-2 +° 

Cynoglossum officinale . ere +-1 +-1 +° 
Chenopodium hybridum . .|+-1}+-1 

*Verbascum thapsiforme . . +1 

*Cirsium lanceolatum . . . +-1 

Lactuca scariola ..... +-2 

Reseda lutea . . . . . . . +-1 

Dipsacus silvester . . . . . +° 



































9* 





Tabelle 4 (Fortsetzung). 
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Nr. der Aufnahme 


| 512 | 499 | 519 [5018] 503 | 518 | 501 | 504 | 505 | 371 





3. Arten der Trockenrasen. 


a) Charakterarten der Ordnung Brometalia. 
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Auf Grund der Mengenanteile, die jede der 3 Gruppen in den einzelnen 
Beständen einnimmt, lassen sich diese in eine Reihe bringen. Sie beginnt 
mit Brachen, die viele Ackerunkräuter und Ruderalpflanzen, aber wenig 
Arten des Mesobrometums besitzen, und endet mit solchen, bei denen die 
Verhältnisse gerade umgekehrt sind. Sowohl das Zahlenbild der ganzen 
Tabelle als auch die Summierung der einzelnen Gruppen an ihrem Fuße 
zeigt deutlich, daß in den Brachflächen zwei gegensätzliche Pflanzen- 
gruppen zusammen auftreten, die eine Neigung besitzen, sich zu ent- 
mischen. Diese Unterschiede im Artenbestand müssen als Ausdruck 
verschiedenen Alters der Brachen bewertet werden, da es nach einer 
allgemein anerkannten Vorstellung, die für das Untersuchungsgebiet 
außerdem durch die Arbeit MEIGENs (1895) bekräftigt wurde, ausge- 
schlossen ist, daß von seltenen Ausnahmen abgesehen, im mitteleuropäi- 
schen Klima Gesellschaften annueller Pflanzen sich ohne dauernde 
Förderung durch den Menschen auf längere Zeit halten können. Eine 
Brache, auf der die einjährigen Ackerunkräuter vorherrschen, kann 
demnach noch picht lange Zeit verlassen sein. In die gleiche Richtung 
weist das Vorkommen verschiedener Disteln und anderer Ruderal- 
pflanzen (Tabelle 4, Gruppe 2). Wo sie gehäuft auftreten, muß gleich- 
falls damit gerechnet werden, daß die menschliche Beeinflussung noch 
nicht weit zurückliegt. 

Die kurzlebigen, vom Menschen begünstigten Arten der jungen Brach- 
äcker werden im Untersuchungsgebiet verdrängt von den Bewohnern 
des Mesobrometums und der Festuca Duvalii- Thymus serpyllum-Ass. 
Nach den Feststellungen MEIGENs (1895), sowie nach eigenen, noch zu 
besprechenden Beobachtungen sind Ansätze ihrer Einwanderung bereits 
nach 6 Jahren Brachzeit festzustellen. Nach Auskünften, die an Ort und 
Stelle über das Alter der Brachen zu erhalten waren, kann weiterhin 
damit gerechnet werden, daß nach etwa 20 Jahren die Ausbildung der 
beiden soeben genannten Trockenrasen auf Neuland schon weit fort- 
geschritten, wenn auch noch nicht beendet ist. Dagegen zeigen viele 
Weinberge, die nunmehr 50 Jahre brachliegen, ein Mesobrometum, 
das sich dem typischen Zustande bereits beträchtlich genähert hat. Auf 
Grund dieser Anhaltspunkte muß für verlassenes Kulturland mit bereits 
gut entwickeltem Trockenrasen ein Alter angenommen werden, das mit 
Bestimmtheit mehr als 6 Jahre, mit großer Wahrscheinlichkeit min- 
destens 20 Jahre beträgt. Umgekehrt können Flächen, auf denen vor- 
wiegend Ackerunkräuter und Ruderalpflanzen stehen, nicht viel länger 
als 6 Jahre brachliegen. 

Die mikrobiologischen Untersuchungen (vgl. Tabelle 3) ergaben, 
daß Azotobacter regelmäßig in den Brachen auftritt, die viele Acker- 
unkräuter und Ruderalpflanzen aufweisen, daß er dagegen in denen 
fehlt, die von den Magerrasen Mesobrometum und Festuca Duvalii- 
Thymus serpyllum-Ass. besiedelt sind, in denen ausdauernde Arten vor- 
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herrschen. Dieser Befund bedeutet nach den vorhergehenden Ausfüh- 
rungen aber auch, daß sich Azotobacter in jüngeren Brachen noch eine 
Reihe von Jahren hält, deren Zahl etwa zwischen 6 und 20 liegt, daß 
er dann aber in gleichem Maße verschwindet, wie die Trockenrasen- 
pflanzen einwandern. 10 Einzelergebnissen, die für diese Vorstellung 
sprechen, stehen 2 gegenüber, die nicht dazu passen (vgl. Tabelle 3, 
Abt. „Brachböden‘‘). 

Demnach kann auch in den Verhältnissen der Mikroflora, soweit 
die Untersuchungen über sie Auskunft geben, kein entscheidendes 
Hindernis für die Einwanderung von Carex humilis erblickt werden. 
Es ergab sich, daß wohl durch die Kultivierung eine sehr starke Er- 
höhung der Bakterienmengen im allgemeinen sowie das Neuauftreten 
des ökologisch bedeutungsvollen Azotobacter bewirkt wird, es zeigte 
sich aber auch, daß durch den Brachzustand wieder eine Reduktion 
der Bakterienzahlen erreicht wird. Die Zahlen der untersuchten größeren 
physiologisch begrenzten Gruppen nähern sich sehr den Werten, die für 
den unberührten Boden gelten, wenn sie diese auch nur im seltenen Fällen 
ganz erreichen. Azotobacter verschwindet sogar in verhältnismäßig kurzer 
Zeit ganz aus den Brachen und stellt damit für sein Teil den gleichen 
Zustand wieder her, der im unberührten Rasen herrschte. 

Die bakteriologischen Arbeiten mußten in einem Zustand abgebrochen 
werden, der als unfertig empfunden wurde. Sie haben aber wenigstens 
die Richtung gewiesen, in der sich die Änderungen der Mikroflora ab- 
spielen, die im Zusammenhang mit der vorliegenden Arbeit wesentlich 
sind. Es dürfte wenige Vorhaben geben, die ähnlich lawinenartig an 
Umfang zunehmen, wie die eingehende Untersuchung der Bakterien- 
mengen, die aus 10-°g Boden auf einer Agarplatte heranwachsen. 


7. Die Massenproduktion der Brachen. 


Die verlassenen Äcker und Weinberge sind durch das Vorkommen 
großer Pflanzen ausgezeichnet, die an Höhe und noch mehr an Masse 
die Bewohner der alten Trockenrasen weit überragen. Die schweren 
Köpfe des Carduus nutans geben ein eindringliches Beispiel. Neben 
ihnen müssen die dicken Stengel des Carduus acanthoides, des Verbascum 
Iychnitis, der Reseda luteola und der Inula conyza genannt werden. Eine 
zahlenmäßige Darstellung erlaubt besonders gut Hypericum perforatum, 
das sowohl im unberührten Trockenrasen als auch in der Brache vorkommt. 
Dort bildet es schmächtige, unverzweigte, niedrige Pflanzen, hier steht 
es gehäuft in großen Büschen, die ganze Felder beherrschen können. 
Bei Karsdorf wurden je 3 typische Pflanzen einem ungestörten Meso- 
brometum und einer darin eingestreuten jüngeren Brache entnommen 
und das Trockengewicht ihrer oberirdischen Teile bestimmt. Die 
Fundorte lagen 5m auseinander und waren, abgesehen vom Kultur- 
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zustand, einander äußerst ähnlich. Es wurden folgende Gewichte 
festgestellt: 

















Nr. der Pflanze 1 2 3 
Aus Mesobrometum ing... 1,9 2,1 2,6 
Aus Brache ing. ...... 16,4 18,8 | 22,3 


Die Wägung wurde nach der Blütezeit vorgenommen, als die Früchte 
bereits ziemlich weit ausgebildet waren. 

Auffälligen Massenwuchs wilder Pflanzen als Folge einer Boden- 
bearbeitung beobachtete bereits Kraus (1904, S.185). Ebenso gibt 
ALLORGE (1921, S. 802) aus dem Vexin frangais die Beschreibung einer 
Brachgesellschaft, die vorwiegend große, schwere Pflanzen wie Disteln 
und Königskerzen enthält und viel Gemeinsames mit den Beständen 
der Tabelle 4 besitzt. Die Fähigkeit, massenwüchsige Pflanzen hervor- 
zubringen, muß daher als eine Eigenschaft betrachtet werden, in der 
sich das brachliegende Kulturland scharf vom unberührten Rasen unter- 
scheidet. In welchem Maße diese Erscheinung durch besondere physi- 
kalische und chemische Zustände des Bodens einerseits, durch das Zurück- 
treten der Konkurrenz auf den anfangs dünn besiedelten Brachfeldern 
andererseits verursacht ist, kann nicht gesagt werden. Wahrscheinlich 
treffen beide Faktoren zusammen. 

Wie die Tabelle 4 zeigt, sind die massenwüchsigen Pflanzen deutlich 
an die Flächen gebunden, die im vorigen Abschnitt als jung bezeichnet 
wurden. Es sind dieselben Bestände, die viele Ackerunkräuter enthalten, 
und in denen Azotobacter auftritt. In den alten Brachen, die im Pflanzen- 
bestand den Steppenheiden näherstehen und in denen Azotobacter bereits 
fehlt, nehmen auch die großen Ruderalpflanzen nur noch einen beschei- 
denen Platz ein. Oft zeigen sie kümmernden Wuchs, und es dürfte nicht 
unberechtigt sein, anzunehmen, daß sie in absehbarer Zeit den kleinen, 
langsam wachsenden Arten ganz das Feld räumen werden. So zeigt der 
Pflanzenbestand, daß die Brachen im Laufe der Zeit eine weitere Eigen- 
schaft ablegen, die ihnen der Mensch durch seine Tätigkeit verliehen 
hatte: die Fähigkeit, große Pflanzenmassen zu erzeugen. Sie entfernen 
sich damit von einem Zustande, von dem man annehmen muß, daß er 
den kleinen, langsam wachsenden Pflanzen des armen Steppenheide- 
bodens ungünstig ist. 

Weitere ökologische Untersuchungen der Carex humilis- Standorte 
und der Brachen wurden nicht durchgeführ:i, weil ein angemessener Teil 
der zur Verfügung stehenden Arbeitszeit der vitalen Aktivität der Pflanze 
selbst gewidmet werden mußte. 
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IL. Untersuchung der Ausbreitungskraft. 
1. Ansaatversuche. 


Da Vork (1937a, S. 578) an Acer monspessulanum nachgewiesen hat, 
daß gewisse xerotherme Reliktpflanzen an der Grenze ihres Verbreitungs- 
gebietes keine keimfähigen Samen mehr hervorbringen, war es not- 
wendig, einen Ansaatversuch mit Carex humilis vorzunehmen. Auch die 
mündliche Äußerung eines erfahrenen Floristen ließ erwarten, daß die 
geringe Ausbreitungsfähigkeit der Pflanze in mangelnder Keimfähigkeit 
eine sehr einfache Erklärung finden würde. Anfang Juli 1939 wurden 
in Leipzig 300 Früchte!, die im Mai des gleichen Jahres gesammelt 
waren, in einem Topf in gewöhnliche Gartenerde gelegt und im Gewächs- 
haus bei hoher Feuchtigkeit gehalten. Die große Aussaatdichte wurde 
mit Rücksicht auf die vorausgesagte geringe, vielleicht sogar ganz fehlende 
Keimfähigkeit gewählt. Wider Erwarten gingen aber so viele Pflanzen 
auf, daß sie zuletzt wegen ihres dichten Standes nicht mehr genau gezählt 
werden konnten. Immerhin ließ sich einwandfrei feststellen, daß die 
Keimfähigkeit 30% überschritt. Die Keimung erfolgte unregelmäßig. 
Die ersten Pflänzchen erschienen 20 Tage nach der Aussaat, die letzten, 
die noch in dem dichten Bestand festgestellt werden konnten, 2 Monate 
später. Trotz der wenig standortsgemäßen Umwelt des Gewächshauses 
gediehen sie vortrefflich und konnten am 20. 9. in den Garten verpflanzt 
werden. Dort wuchsen sie gut an und trieben weiter neue Blätter. Ende 
Oktober hatten die im ursprünglichen dichten Stand belassenen Jung- 
pflanzen sich zu einem geschlossenen Horst vereinigt, der an Größe und 
Aussehen denen glich, die in den alten Trockenrasen stehen. Im März 
1940 setzten sie ihr Wachstum fort. 

Weniger aufschlußreich endete ein Versuch, der im Oktober 1938 an 
vier Stellen des Untersuchungsgebietes angelegt wurde, und dem wegen 
mangelnder Erfahrung und einer gewissen, damals noch bestehenden 
Unklarheit der Fragestellung verschiedene Mängel in der Anlage an- 
hafteten. Gewählt wurden sonnige, exponierte Flächen der Festuca 
Duvalii-Thymus serpyllum-Ass., auf denen durch Grabarbeiten der 
Besitzer der Rasen zerstört war. Zur Aussaat gelangte ein Gemisch aus 
Sesleria, Anthericum ramosum, Pulsatilla vulgaris, Stipa capillata, Adonis 
vernalis und Seseli hippomarathrum, an je einer Stelle außerdem Carex 
humilis und Helianthemum canum. Alle angesäten Arten fehlten in der 
Nachbarschaft der Versuchsflächen, so daß die auftretenden Keimpflanzen 
mit großer Sicherheit auf die ausgelegten Samen und Früchte zurück- 
geführt werden durften. Der Versuch konnte das letzte Mal im August 
1939 besichtigt werden. Zu diesem Zeitpunkt fanden sich im ganzen 
4 Pflänzchen von Seseli und je 2 von Adonis und Anthericum. Die Probe- 


1 Die Bezeichnung ,,Frucht“ wird der Einfachheit des Ausdrucks wegen benutzt, 
obwohl sie morphologisch nicht ganz zutreffend ist. 
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flächen waren stark durch Kaninchen gestört worden, die sich mit Vor- 
liebe auf vegetationsfreien Stellen sonnen und dort alles zerscharren. 
Es ist sehr wahrscheinlich, daß sie Keimlinge zerstört haben. Weiterhin 
erwies sich die schlechte Zugänglichkeit der Flächen als hinderlich für 
die Auswertung des Versuchs. Sie waren nur auf längeren Fußmärschen 
zu erreichen und konnten daher nicht so oft besucht werden, wie es 
erwünscht gewesen wäre. Daher mußte es ungeklärt bleiben, ob nicht 
vielleicht zahlreiche Samen keimten, die meisten der jungen Pflänzchen 
infolge der Trockenheit der Standorte aber wieder eingingen. Nach den 
Beobachtungen, die Lünı (1936, S. 680) an der Neuberasung geschälter 
Flächen in den Alpen machte, ist sogar mit großer Wahrscheinlichkeit 
damit zu rechnen, daß die Empfindlichkeit junger Pflanzen gegenüber 
rauhen Standortsbedingungen ein Haupthindernis für eine schnelle 
Besiedlung vegetationsfreier Stellen in exponierten Rasen bildet. Hier 
ist ein Gesichtspunkt aufgedeckt, der für die Lösung der gestellten Auf- 
gabe offenbar von Bedeutung ist, der aber leider durch die vorliegenden 
Untersuchungen experimentell nicht geklärt werden konnte. Wenn sich 
die Möglichkeit bietet, soll er später Gegenstand einer besonderen Unter- 
suchung werden. Immerhin zeigte der Versuch wenigstens, daß auch 
bei reichlicher Samenzufuhr ein dichterer Trockenrasenbestand nicht in 
einem Jahre entsteht. 


2. Spontane Berasung geschälter Flächen. 


Im Untersuchungsgebiet bot sich die Gelegenheit, eine größere Zahl 
neubesiedelter Flächen zu untersuchen, die im Jahre 1932 durch Schälen 
den Rasen verloren hatten. Den Anlaß ihrer Entstehung gab eine mili- 
tärische Übung, in deren Verlauf zahlreiche Schützen auf der baum- 
freien Hochebene westlich des Lohholzes bei Karsdorf in Deckung 
gingen, indem sie auf Flächen von etwa 1,8 x 1,0 qm den Rasen abhoben 
und ihn als einen kleinen Wall vor sich aufbauten. Nachdem die Schützen- 
löcher ihren Zweck erfüllt hatten, lagen sie die folgenden Jahre unbe- 
achtet inmitten der kilometerlangen Schafweiden ihrer Umgebung. Wie 
ich auf zahlreichen Exkursionen, die mich seit 1933 jährlich in diese 
Gegend führten, feststellen konnte, sind weder sie noch ihre nähere Um- 
gebung seither Gegenstand eines Kultivierungsversuches oder sonstiger 
unsteter Eingriffe gewesen. Inzwischen hat sich wieder kräftiger 
Pflanzenwuchs auf ihnen eingestellt, und so können sie als Beispiel einer 
Vegetationsentwicklung auf Neuland dienen, dessen Wert durch die 
vielfache Wiederholung, in der es verwirklicht ist, noch erhöht wird. 
Leider wurde die Bedeutung der Schützenlöcher als ein experimentell 
hervorgerufener Anlaß einer Sukzession erst 1938 erkannt, so daß nicht 
der ganze Entwicklungsgang, sondern nur das Ergebnis der Neubesied- 
lung beobachtet werden konnte. 
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Es ist unwahrscheinlich (Lüpı 1936, S. 645), daß durch das Schälen alle Pflanzen 
vollständig entfernt wurden. Viele regenerationsfähige Rhizome werden im Boden 
verblieben sein. Ebensowenig darf aber angenommen werden, daß die Störung der 
Flächen lückenhaft erfolgt wäre. Die Schützenlöcher stellen sehr sauber und gerad- 
linig [abgegrenzte Vertiefungen von etwa 10 cm Wandhöhe und vollkommen ebener 
Grundfläche dar. Sie zeigen damit noch heute, daß die leicht abzuhebende, dem 
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und deren Grundflächen noch heute zu 90% vegetationsleer sind, obwohl sie in einer 
Umgebung liegen, die eine nahezu geschlossene Pflanzendecke trägt. Auch in allen 

Flächen findet sich nicht ein einziger größerer, erhöht stehender Horst, 
der als Rest des ursprünglichen Rasens anzusprechen wäre. Die Schützenlöcher 
stellen also ein Beispiel einer sehr stark gestörten Vegetation dar. 

Die Kleinheit der Flächen erlaubte es, den Pflanzenbestand besonders genau 
mit Hilfe eines in Quadrate von 10 x 10 gem eingeteilten Rahmens aufzunehmen. 
Die Probeflächen wurden einheitlich mit 25 x 100 gem bemessen und in die Mitte 
der Schützenlöcher gelegt, so daß allseitig ein 30—40 cm breiter Rand blieb, der 
bei der Bestandsaufnahme nicht mit berücksichtigt wurde (vgl. Lüpı 1936). Als 
Maßstab für die Beteiligung der einzelnen Arten an der Bildung des Pflanzen- 
bestandes wurde, da es sich um einschichtige Gesellschaften handelte, die Flächen- 
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bedeckung gewählt. Neben ihr wurde noch die Stetigkeit festgestellt. Zur Unter- 
suchung gelangten 20 Schützenlöcher vor dem Lohholz bei Karsdorf, die sich auf 
einem schmalen Geländestreifen von etwa 100m Länge und 10m Breite unter 
äußerlich ähnlichen Standortsbedi verteilten. 10 von ihnen lagen in der 
Alvargesellschaft, die übrigen in der Festuca Duvalii-Thymus serpyllum-Ass. Um 
den Bestand der neubesiedelten Flächen mit dem der ungestörten Rasen vergleichen 
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Abb. 8. Regeneration der Alvar-Gesellschaft. Stetigkeit der Arten. 


zu können, wurde unmittelbar neben jedem Schützenloch eine gleichartige Bestands- 
aufnahme vorgenommen. 

Die Ergebnisse sind in den Abb. 7, 8, 9, 10 zusammengestellt. Um eine bessere 
Gliederung zu erhalten, wurden in jeder Darstellung innerhalb des Gesamtpflanzen- 
bestandes 3 Gruppen unterschieden. Die erste umfaßt jeweils die Arten, von denen 
früher gesagt wurde, daß sie Neuland nur unter Schwierigkeiten besiedeln könnten. 
Sie werden als exklusiv bezeichnet. In der zweiten Gruppe stehen die trivialen 
Arten, die in Brachen schnell eindringen können. In der dritten Gruppe schließlich 
sind, speziell in Rücksicht auf die Besprechung der Schützenlöcher, diejenigen zu- 
sammengestellt, die in den alten Rasen der Umgebung fehlen, sich aber trotzdem 
in den Löchern angesiedelt haben. Die Kryptogamen wurden in den Darstellungen 
der Regeneration nicht mit aufgeführt, weil sie in den neubesiedelten Flächen noch 
so gut wie ganz fehlten. Eine Ausnahme machte allein die Mannaflechte Diploschistes 
scruposus, deren unbefestigt am Boden des Alvars liegende Lager häufiger auch in 
den Schützenlöchern gefunden wurden. Wahrscheinlich sind sie durch den Wind 
hineinbefördert worden. 
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Als erstes wurde festgestellt (vgl. Abb. 7, 8, 9, 10), daß der Pflanzen- 
bestand der regenerierenden Flächen beider Gesellschaften sich vor- 
wiegend aus solchen Arten zusammensetzt, die bereits im ungestörten 
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Rasen vorkommen. Es treten zwar auch einige neu auf, doch bleibt ihr 
Mengenanteil sehr gering. Soziologisch gehören die Neuankömmlinge 


entweder zur Melica-Teucrium botrys-Ass. und zu den Ackerunkräutern 





Abb. 9. Regeneration der Festuca Duvalii — Thymus serpyllum-Ass. — Flächenbedeckung der Arten. 
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oder zu den typischen Trockenrasenpflanzen, die auch in der Umgebung 
der Schützenlöcher vorkommen und nur zufällig in den kleinen, den Abb. 7 
bis 10 zugrunde liegenden Probeflächen nicht erfaßt wurden. In den 
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Abb. 10. Regeneration der Festuca Duvalii — Thymus serpyllum-Ass. — Flächenbedeckung der Arten, 
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regenerierenden Flachen zeichnen sich einige Arten (Thymus, Hieracium 
pilosella, Euphorbia) durch ein überragendes Ausbreitungsvermögen aus. 
Im Vergleich zu den anderen Angehörigen ihrer Gesellschaft ist der von 
Lüpt in einem ähnlichen Falle gebrauchte Ausdruck ,,explosionsartige 
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Ausbreitung‘ gerechtfertigt. Ähnlich verhalten sich einige kleine, ver- 
gängliche Einjährige (Hutchinsia, Alyssum, Arenaria, Calamintha acinos, 
Cerastium semidecandrum), die aber wegen ihrer Winzigkeit die Struktur 
der Gesellschaft wenig beeinflussen. Man findet den Grad ihrer Zunahme 
deutlich nur in den Darstellungen der Stetigkeit, nicht aber der Flachen- 
bedeckung ausgedriickt. 

Im übrigen lassen die Abbildungen erkennen, daß sehr viele Pflanzen, 
besonders Gräser, in den geschälten Flächen zwar mengenmäßig noch 
schwach vertreten sind, daß sie aber, wie die Stetigkeitsangaben zeigen, 
in der Mehrzahl der Flächen doch bereits festen Fuß gefaßt haben. Im 
ganzen bestehen demnach zwischen den neubesiedelten Flächen und dem 
alten Rasen nur in den Mengenverhältnissen größere Unterschiede, 
während die Artenkombinationen beider sehr weitgehend übereinstimmen. 
Für die soziologische Diagnose einer Gesellschaft ist die Artenkombination 
wichtiger als das Mengenverhältnis der einzelnen Pflanzen, zumal dann, 
wenn es sich um so junge Bestände handelt, wie bei der Neubesiedlung 
der Schützenlöcher. 

Eine Ausnahme unter den Phanerogamen macht Carex humilis, der 
es nicht ein einziges Mal gelungen ist, in das Neuland einzudringen, 
obwohl sie in seiner Umgebung in betrachtlichen Mengen auftritt. Da 
aus der weitgehenden Ubereinstimmung des Pflanzenbestandes der alten 
mit dem der neu entstandenen Rasen nach einer grundlegenden Vor- 
stellung der Pflanzensoziologie gefolgert werden darf, daB die Standorts- 
bedingungen innerhalb der Schützenlöcher trotz des tiefgehenden Ein- 
griffes, den das Schälen bedeutet, noch sehr denen ähneln, die im alten 
Rasen der Umgebung herrschen, bestätigt sich wieder die Vermutung, daß 
Carex humilis ihre Verbreitungsgrenzen nicht so sehr von den ökologi- 
schen Verhältnissen als von einer in ihrer Konstitution begründeten 
geringen Ausbreitungskraft abgesteckt erhält. Die im folgenden zu be- 
sprechende Verteilung der Pflanzen in regenerierenden Brachen größerer 
Ausdehnung gestattete es, die Stichhaltigkeit dieser Vermutung weiterhin 
zu prüfen und das noch fehlende Schlußglied der Untersuchung zu finden. 


3. Neubesiedlung größerer Brachflächen. 

Wie bereits früher angedeutet wurde, fehlen Carex humilis, Sesleria, 
Helianthemum canum und andere Steppenheidepflanzen den Brach- 
flächen nicht vollkommen. Unter Bedingungen, die eine Gesetzmäßig- 
keit erkennen lassen, sind vielmehr auch sie in der Lage, in das Neuland 
einzudringen. Die Verhältnisse lassen sich am besten an der Vegetations- 
karte eines Landstückes behandeln, das auf engem Raum Äcker, Brach- 
felder und ungestörte Rasen vereinigt (Abb. 11). An dem dargestellten 
Geländeausschnitt fällt vor allem die Übereinstimmung zwischen den 
Grenzen mehrerer Pflanzengesellschaften und der Verbreitung der Kultur- 
zeugen ins Auge. Offensichtlich haben die Pflanzen des westlichen, 
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unkultiviert gebliebenen Teiles der Hochfläche nicht vermocht, sich in 
der gleichen Zeit merklich auszubreiten, in der die beiden Festuca-Gesell- 
schaften die großen Brachfelder vollständig in Besitz nehmen konnten. 

Zum Teil wird diese Erscheinung damit zu erklären sein, daß die 
ehemaligen Acker vorwiegend auf tiefgründigem Boden angelegt wurden, 
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|75?] Stipa cap.-Fest. val.-Ass. (tragm.). 
Verbreitungsgebiet v. C. humilis. 
Fest. Duv.- Thymus-Ass. 








N 


Dieselbe, Fest. val. vorherrschend. 





C2] Kulturland (Acker, Weinberg). Im Meßtischbl., Ausg. 1903, eingez. 
ae Ackergrenze. 
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ec Steinbruch, umgewühlter Boden. zum Erosionsrinne. 

—— Sichtbare Schlaggrenzen. @ Lage der Beobacht tationen 


Abb. 11. Steppenheide, Brachfelder und Äcker westlich des Lohholzes bei Karsdorf. 


auf dem andere Pflanzen ihr Optimum finden als auf den steinigeren 
unkultiviert gebliebenen Flächen. So deutet z. B. das Auftreten großer, 
an Therophyten reicher Festuca valesiaca-Bestände (Abb. 11) darauf hin, 
daß im Bereich der Brachfelder stellenweise Bedingungen herrschen, wie 
sie für die Standorte der Stipa capillata-Festuca valesiaca-Ass. charakte- 
ristisch sind. Diese Ass. wird von Carex humilis gemieden. Die ehemals 
kultivierten Flächen sind aber inhomogen. Sie besitzen zahlreiche sehr 
steinige Stellen, deren Böden denen des Alvars oder der Carex humilis- 
Anemone pulsatilla-Ass. ähneln. Angesichts der im ersten Teil der Arbeit 
festgestellten weiten Standortsamplitude von Carex humilis wäre es 
verwunderlich, wenn diese Pflanze auf den Brachfeldern nicht wenigstens 
an einigen Plätzen ausreichende Bedingungen fände. Daß ihr die Hoch- 
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fläche nicht grundsätzlich verschlossen ist, zeigt auch der kleine Alvar- 
bestand in der rechten oberen Ecke der Abb. 11. Er liegt auf schwer 
pflügbarem, flachgründigem Boden am Rande eines Steinbruches und 
wird durch Schlaggrenzen vom Brachland getrennt. 
Sein Standort ist also mit großer Wahrscheinlich- 
keit nicht kultiviert gewesen. Hier findet sich so- 
gleich Carex humilis. 

Neben solchen Erwägungen ist die Beobachtung 
6 von Belang, daß die Charakterpflanzen der unge- 
störten Rasen unter Umständen doch in die Brach- 
felder zurückkehren. Sie wandern aber nur ein, wenn 
sie unmittelbar neben dem Neuland in einem unge- 
> frache störten Rasen eine Zuflucht vor der Vernichtung 
gefunden haben. Weiterhin zeigten viele untersuchte 





5 








_ Beispiele, daß ihre Wanderung in der Mehrzahl der 
Fälle nur über sehr kurze Strecken führt. Am ge- 
bi nauesten wurde eine Fläche in der Nähe der Station 2 





(Abb. 11) untersucht, wo sich Helianthemum canum 
aus dem Alvar in die Festuca Duvalii-Thymus ser- 
pyllum-Ass. ausgebreitet hat. Die Feststellung der 
Besiedlungsdichte erfolgte durch Auszählen der 
Pflanzen in abgemessenen Probeflächen während der 
Blütezeit. Die Ergebnisse sind in Abb. 12 wieder- 
N Avar gegeben. à 
Entsprechendes wurde auf dem Marienberge bei 
es À Freyburg beobachtet. Dort ist Sesleria von einem 
Abb.12. DieVerteilung ungestörten Bestand ausstrahlend im Begriff, die 
nn IT horizontale Oberfläche ausgedehnter Steinbruchs- 
feld. ZahlderPflanzen halden zu besiedeln, die gegenwärtig von der Melica 
* + rem ciliata-Teucrium botrys-Ass. beherrscht werden. Auf 
Teilflächen. einem etwa 10 m breiten Streifen unmittelbar neben 
dem Ausgangsrasen standen die Sesleria-Horste im 
Jahre 1939 in Abständen von 1—5 m nebeneinander. Weiter im 
Innern fanden sie sich aber nur noch alle 20—30 m, und im ent- 
ferntesten Teil des Bruches fehlten sie überhaupt. 


Endlich sei noch ein Brachfeld auf dem Rücken des Nüssenberges 
bei Weischütz erwähnt, das gleichfalls an einen ungestörten Rasen grenzt. 
Sesleria und Helianthemum canum haben hier die Einwanderung begonnen, 
sind aber nicht weiter als 1 m weit vorgedrungen. Als wesentliches Kenn- 
zeichen der Verteilung der Steppenheidepflanzen im verlassenen Kultur- 
land muß nach diesen Beobachtungen eine starke Abnahme der Besied- 
lungsdichte mit zunehmender Entfernung vom Ausstrahlungszentrum 
bereits auf kurze Strecken betrachtet werden. 
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Ganz anders verhalten sich die echten Brachpflanzen, wie z. B. Melica 
ciliata und Festuca Duvalii. Sie stehen in gleichmäßiger Dichte auf den 
größten vorhandenen Flächen und fehlen nur den ganz frischen Halden 
im Betriebe befindlicher Steinbrüche bzw. den jungen Brachfeldern, auf 
denen noch Ackerunkräuter vorherrschen. Diese Feststellungen zeigen, 
daß bei der Regeneration der Steppenheide jene Zusammenhänge ent- 
scheidend mitspielen, die PALMGREN (1921) in der Arbeit ‚Die Ent- 
fernung als pflanzengeographischer Faktor‘ behandelt hat. 


Ordnet man die beobachteten Pflanzen nach ihrer Fähigkeit, bei der 
Besiedlung von Brachland Entfernungen zu überwinden, so muß Carex 
humilis zu denen gestellt werden, die besonders großen Hemmungen aus- 
gesetzt sind. Nicht ein einziges Mal konnte eine Einwanderung dieser 
Pflanze festgestellt werden, die den beschriebenen Beispielen von Heli- 
anthemum canum und Sesleria zu vergleichen wäre, obwohl während der 
letzten 2 Jahre auf allen Exkursionen mit gespannter Aufmerksamkeit 
danach gesucht wurde. Nur selten fanden sich einzelne Horste wenige 
Meter vom Ausgangsbestand entfernt. 


Alle bisher behandelten Beobachtungen bezogen sich auf Fälle, wo 
die Einwanderung über eine horizontale Fläche hin vor sich gehen mußte. 
Ganz andere Feststellungen wurden dagegen an geneigten Standorten 
gemacht. Hier konnte ein kräftiges Eindringen der niedrigen Segge in 
die Brachen regelmäßig festgestellt werden, sobald sich das Neuland an 
einem Abhange unterhalb eines alten Rasens befand, in dem die Pflanze 
in größerer Menge vorkam. 

Ein Beispiel bietet das verlassene Kulturland, das in Abb. 11 oben 
nach der linken Seite hin dargestellt ist. Sein Relief erfüllt die soeben 
beschriebenen Anforderungen, und es ist trotz seiner Nordlage, seines 
feuchten, schweren, tiefgründigen Bodens und der Anwesenheit der 
Säureanzeiger Antennaria und Erythraea centaurium mit Carea humilis- 
Horsten gleichmäßig bewachsen. Entsprechende Verhältnisse fanden 
sich auf Buntsandstein in der Dissau. Dort tritt die Segge auf Absätzen 
einer Steinbruchswand und auf den Halden am Fuße der Wand auf. Nach 
Auskünften des Besitzers besiedelt sie hier ein Substrat, das erst vor 
30—40 Jahren durch den Steinbruchsbetrieb aus dem Felsen heraus- 
gehauen wurde. Gereifter Boden, der sich sonst vielfach unter ihren 
Rasen findet und deshalb vielleicht als eine Voraussetzung für ihr Ge- 
deihen betrachtet werden könnte, ist nicht vorhanden. Die neubesiedelte 
Stelle ist von einem alten Rasen mit viel Carex humilis überragt. In einem 
50 m entfernten, gleichaltrigen, gleichartig exponierten Bruch im gleichen 
Gestein fehlt die Pflanze dagegen. Hier erstreckt sich oberhalb der Wand 
eine alte Obstpflanzung auf zerstörtem Rasen ohne Carex humilis. 


Weitere Beispiele einer am Abhang unter alten Beständen vor sich 
gehenden Einwanderung der Carex humilis-Anemone pulsatilla-Ass. sind 


Planta Ba. 31. 10 
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in Ass.-Tabelle 2a zusammengestellt. Von 79 Arten, die in der gut- 
ausgebildeten Ass. (vgl. Ass.-Tabelle 2) angetroffen wurden, treten in 
den Brachflächen der Ass.-Tabelle 2a nicht weniger als 47 wieder auf, 
unter ihnen auch Carex humilis. 

Dieses unter scharf umschriebenen Bedingungen zu beobachtende 
Regenerieren spricht dagegen, daß die Neubildung von Carex humilis-Be- 
ständen im Untersuchungsgebiet durch Hindernisse, die der vorliegenden 
Arbeit entgangen sein könnten, grundsätzlich unmöglich gemacht würde. 

Nach allen Beobachtungen kann zusammenfassend gesagt werden, 
daß die niedrige Segge ein starkes Ausbreitungsvermögen in vertikaler, 
ein sehr schwaches in horizontaler Richtung besitzt. Unter Berück- 
sichtigung der Ergebnisse, die über Standortsansprüche und Keimfähig- 
keit gewonnen wurden, läßt sich diese Feststellung am zwanglosesten 
durch die Annahme verschiedener Reichweite und Intensität der Be- 
förderung der Verbreitungseinheiten in den beiden verschiedenen Rich- 
tungen erklären. Der Vorstellung eines starken Abwärtstransportes an 
steilen Abhängen durch Schwerkraft und Regenwasser stehen keinerlei 
Bedenken entgegen. Die kleinen, glatten Nüsse, denen alle Einrichtungen 
zum Haften fehlen, müssen außerordentlich leicht herabgeschwemmt 
werden. Auch die Literaturangaben deuten in dieser Richtung. So wird 
Carez humilis bei MorLınıer-MÜüLLer (1938, S.76) zu den Barochoren, 
bei Quantın (1935, S.141) zu den Hydrochoren, bei Sımeon (1928, 
S. 64) zu den Pflanzen gerechnet, von denen keine Verbreitungsmittel 
bekannt sind. Dagegen findet sich in der zitierten Literatur nicht ein 
einziger Hinweis auf ein Verbreitungsagens, das Carex humilis in hori- 
zontaler Richtung befördern könnte. Wasser, das QUANTIN anführt, 
tritt an den trockenen hügeligen Standorten der Pflanze, wenigstens in 
Deutschland, nur als abfließender Regen auf und kann daher keine 

ich anderen Transportmöglichkeiten schaffen als die Schwer- 
kraft. Da die Vorstellung wenig befriedigt, eine Pflanze, die mit Vor- 
liebe auf Bergen wächst, würde ausschließlich durch Abwärtsbewegung 
verbreitet, wurde über den Transport der Verbreitungseinheiten in der 
Horizontalen eine besondere Untersuchung angestellt. 


4. Beobachtungen über Myrmekochorie. 


Als Verbreitungsagens mußten in erster Linie die Ameisen in Betracht 
gezogen werden. Die frühe Reifezeit der Früchte sowie die Art ihrer 
Darbietung in Bodennähe mitten im Blattgewirr des Rasens sprechen 
nach SERNANDER (1906, S. 246 und 336) sehr dafür, daß Myrmekochorie 
vorliegt. Weiterhin ist bereits bekannt, daß die Verbreitungseinheiten 
der systematisch und ökologisch sehr nahestehenden Arten Carex mon- 
tana und C. digitata durch Ameisen befördert werden (SERNANDER 1906, 
S.117). Der Bau der Pflanze und ihrer Früchte läßt es im übrigen un- 
wahrscheinlich sein, daß ein anderes Verbreitungsagens nennenswerte 
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Wirksamkeit entfalten könnte. Die beste Auskunft gaben die Ameisen 

selbst. Als einmal eine größere, für Ansaatzwecke gesammelte Menge 

Carex humilis-Früchte in einer flachen Schachtel im Rasen stand, kletterte 

unversehens eine Myrmica scabrinodis! über den Rand, packte ein Korn 

und schleppte es trotz des Hindernisses, das die glatte Seitenwand bot, 

aus der Schachtel heraus und im Rasen weiter. Eine zweite Ameise der 

gleichen Art, die in die Schachtel gesetzt wurde, verhielt sich nicht anders. 

Daraufhin wurde zunächst untersucht, welche Ameisenarten an den 

Carex humilis-Standorten auftreten. Bisher wurden die folgenden an- 

getroffen: 

Tetramorium caespilum L.: sehr regelmäßig in allen Rasen, dazu stets in zahl- 
reichen Kolonien, 

Formica fusca L.: sehr regelmäßig in allen Rasen, aber stets vereinzelt. 

Myrmica scabrinodis NyL.: nicht regelmäßig, stets vereinzelt. 

Tapinoma erraticum LATR.: nicht regelmäßig, aber auch nicht selten. 

Lasius flavus F.: nur an Nordhängen oder auf sehr tiefgründigem Boden, 
hier nicht selten. 

Lasius brunneus LATR.: 


Solenopsis fugax LATR.: selten. 

Formica rufibarbis F.: selten. 

Formica rufa L.: nur einmal an einem untypischen Waldstandort von 
Carex humilis. 

Myrmica rubra L.: einmal. 


Fälle spontaner Myrmekochorie unter ganz unbeeinflußten Verhält- 
nissen konnten nur selten festgestellt werden. Bei T’etramorium gelang 
es trotz der großen Häufigkeit der Baue überhaupt nicht, viele frei- 
laufende Tiere systematisch zu beobachten, da diese Ameisenart sich nie 
auf ,,StraBen“ konzentrierte, sondern stets vereinzelt lief. Einige Beob- 
achtungen deuteten außerdem darauf hin, daß Tetramorium bei sehr 
sonnigem Wetter, das gewöhnlich zur Ameisenbeobachtung ausgenutzt 
wurde, sich vorwiegend im Bau aufhielt. Als Beute wurden andere 
Ameisen, besonders Lasius flavus, festgestellt. 

Leichter bei der Sammeltätigkeit zu beobachten waren die Formica- 
Arten. An Carex humilis-Standorten trat vorwiegend F. fusca, seltener 
F.rufibarbis auf, die beide bei sonnigem Wetter lebhaft herumliefen. 
Diese Arten trugen während der Beobachtungszeit als Beute stets In- 
sekten, niemals pflanzliche Nahrung ein. 

Die F. fusca-Baue des Trockenrasens waren im Gegensatz zu denen, 
die im Walde angetroffen wurden, schwach bevölkert. Vielfach hielten 
sich in der Nähe des Eingangs nur ein bis zwej Tiere, auf und es dauerte 
lange, bis einmal eine Beute hereingebracht wurde. Neben der Bevor- 
zugung tierischer Nahrung muß daher auch die geringe mengenmäßige 
Intensität der von der Formica-Bevölkerung der Trockenrasen durch- 
geführten Transporte hervorgehoben werden. 


1 Die Ameisen wurden von den Herren Dr. H. J. MüLLer, Bonn, und O. MicHALk, 


Leipzig, bestimmt. 
10* 
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Ähnlich ungünstige Beförderungsverhältnisse zeigten sich an einem 
der seltenen Waldstandorte von Carex humilis. Hier führten durch den 
Seggenrasen einige stark begangene Ameisenstraßen eines großen Formica 
rufa-Baues. Zur Reifezeit der Carex humilis im Mai fand hier eine Beute- 
zählung während 90 Min. statt. In dieser Zeit wurden 43 Insekten und 
Insektenteile, 14 holzige, wohl zum Bauen bestimmte Pflanzenteile, 
aber nur 3 Früchte, die zu Carex moniana gehörten, auf der beobachteten 
Straße als Transportgut festgestellt. Einige Carex humilis-Früchte, die 
den Tieren auf den Weg gelegt wurden, blieben nahezu unbeachtet. Nur 
selten wurde eine betastet oder gar ein Stück fortgetragen, aber stets 
bald wieder fallen gelassen. Auf weitere Beobachtungen an Formica 
rufa wurde verzichtet, weil diese Ameise an keinem anderen Carex humilis- 
Standort anzutreffen war. 

Auf einen spontanen Transport durch Myrmica scabrinodis ist bereits 
hingewiesen worden. 

Eindeutigere Ergebnisse als die Beobachtungen an unbeeinflußten 
Tieren brachten Fütterungsversuche. Zuerst wurde neben einem Myrmica 
scabrinodis-Bau wieder eine flache Schachtel mit Carex humilis-Friichten 
gestellt. Sobald der Inhalt erkundet war, begann ein intensiver Ab- 
transport, so daß der Versuch bald abgebrochen werden mußte, damit 
nicht allzu viele Früchte verlorengingen. 

Darauf erhielten 3 Tetramorium-Völker je 80 Körner auf oder un- 
mittelbar neben ihre Baue gestreut. In weniger als einer Minute ging die 
Unruhe, die durch die Störung zuerst entstanden war, vorüber und die 
Früchte wurden nahezu gleichzeitig von den kleinen, sich heftig ab- 
mühenden Ameisen in Bewegung gesetzt. Es bot ein eindrucksvolles 
Bild, wie die hellen Körner auf dem dunklen Untergrund strahlenförmig 
von allen Seiten auf den Eingang zurollten und dort mit der Sicherheit 
des laufenden Bandes verschwanden. Die Zeiten, innerhalb deren je 
80 Körner eingetragen wurden, betrugen 15, 12 und 20 Minuten. 

Zwei Literaturangaben (SERNANDER 1906, S. 3, STAEGER 1928, S.11) 
bestätigen die Beobachtungen an Tetramorium, indem sie auf einen 
besonderen Trieb dieser Ameisenart hinweisen, Samenvorräte einzu- 
tragen. Die Mitteilungen sind freilich recht kurz und enthalten eine 
Einschränkung, denn beide Autoren sagen auch, daß Tetramorium nicht 
immer, sondern nur gelegentlich sammelte. Damit im Einklang steht 
das Ergebnis eines vierten Fütterungsversuches mit dieser Ameise. 
Hier blieben die Körner bis zum nächsten Tage unbeachtet liegen. An- 
haltspunkte für eine Erklärung dieses Verhaltens liegen nicht vor. Herrn 
Prof. Dr. GoeTscH, Breslau, verdanke ich aber die freundliche briefliche 
Mitteilung, daß „Stimmungen“, die sich auch auf die Wahl des Futters 
auswirken, bei Ameisen keine seltenen Erscheinungen darstellen. 

Formica fusca beachtete in keinem Falle die vor den Nesteingang 
gelegten Früchte. Einige, die in das Eingangsloch gefallen waren, wurden 
sogar schnell wieder herausbefördert, ein Stück weggetragen und dann 
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liegengelassen. In zwei Fallen erfolgte am Tage nach der Fiitterung noch 
eine Kontrolle, bei der sich feststellen ließ, daß die Körner noch unver- 
ändert an ihrem Platze lagen. 

Mit anderen Ameisenarten, die entweder selten auftraten oder wie 
Lasius flavus nie außerhalb des Baues herumliefen, fanden keine Fütte- 
rungsversuche statt. Dagegen wurde versucht, einen Eindruck vom 
Wirkungsgrad des Transportes zu erhalten. Geeignet erschienen hierzu 
Feststellungen über die Geschwindigkeit und Reichweite der Beförderung 
sowie über die Häufigkeit der Ameisen je Flächeneinheit. 

Myrmica scabrinodis war stets imstande, die Früchte leicht zu be- 
wältigen. Die mittelgroßen Ameisen trugen ihre Last langsam, aber 
mühelos. Viel mehr mußten sich die bedeutend kleineren T'etramorien 
anstrengen. In unwegsamem Gelände arbeiteten sie, besonders wenn sie 
allein waren, oft minutenlang, ohne das Korn auch nur einen Zentimeter 
weit zu bringen, oder rollten sogar mit ihm zusammen ein Stück zurück, 
wenn sie es eine Erhöhung hinaufgezogen hatten. Stets ließen sie aber 
eine große Beharrlichkeit und einen geradezu aufgeregten Eifer erkennen, 
mit dem sie ihre geringen Körperkräfte auszugleichen suchten. In einem 
Fall wurde die Zeit gemessen, in der eine Frucht in der Luftlinie 1 m 
weit befördert wurde. Sie betrug 60 Min. Mit einem bedeutend ,,hand- 
licheren“ Lasius flavus in den Kiefern legte ein Angehöriger desselben 
Tetramorium-Baues diese Entfernung auf der gleichen Strecke in 20 Min. 
zurück. 

Als letzte Untersuchung sollte eine Zählung der Baue je Flächen- 
einheit zur Klärung der Myrmekochorieverhältnisse bei Carex humilis 
verhelfen (Tabelle 5). Leider haftet den Ergebnissen eine gewisse Un- 
vollkommenheit an, da die Zählung gerade zur Zeit des Kriegsausbruches 
begonnen wurde und vorzeitig abgebrochen werden mußte. Wegen 
großen Zeitmangels konnten nicht allen angetroffenen Bauen Fänge zur 
Bestimmung der Ameisenart entnommen werden, sondern es mußte mit 
Stichproben vorliebgenommen und im übrigen nach dem Habitus gezählt 
werden. Aus diesem Grunde können in der Tabelle nur die leicht unter- 
scheidbaren Gruppen „große braunrote“, „kleine schwarze‘ und „gelbe 
lichtscheue‘‘ Ameisen aufgeführt werden. Immerhin kann auf Grund 
der Stichproben sowie der Fänge, die während des ganzen Sommers bei 
den Fütterungsversuchen und bei anderen Gelegenheiten entnommen 
worden waren, in gewissen Grenzen angegeben werden, welche Arten 
zu jeder Gruppe gehören. In der ersten dürfte Formica fusca, in der 
zweiten T'etramorium caespitum, in der dritten Lasius flavus überwiegen. 
In der zweiten ist mit der Möglichkeit einer stärkeren Beimischung von 
Tapinoma erraticum und Lasius brunneus zu rechnen. 

Die in Tabelle 5 zusammengefaßten Ergebnisse der Zählung geben 
aber wenigstens eine sichere Vorstellung von der großen Ungleichheit, 
mit der die Ameisenbaue über die Trockenrasenstandorte verteilt sind. 
Besonders fällt das äußerst starke Hervortreten der zweiten Gruppe 
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gerade an den Stellen auf, an denen Carez humilis fehlt. Umgekehrt 
sind die reichsten Fundorte der Pflanze durch ein ganz starkes Zuriick- 
treten der Tetramorium-Gruppe ausgezeichnet. Als wichtiger ökologi- 
scher Faktor, der die Verteilung der Ameisennester beeinflußt, muß das 
Verhältnis von Steinen zu Feinerde im Boden betrachtet werden. Wo 
einer feinkörnigen, lockeren Erde viele einzelne, nicht zu große und nicht 


Tabelle 5. Die Verteilung der häufigeren Ameisenarten auf 
verschiedene Standortstypen. 
(Aufgeführt ist die Zahl der Baue, die auf Flächen von 10 x 10 qm 
gefunden wurden.) 








Nr. der| V. d 
Probe-| Formica | Vorwiegend | Vorwiegend 
Carex humilis-Anemone puls.-Ass. — 1 4 = 
“ Südhang, 4 . Pos of 6 i 
Stein liegt auf Stein 2 1 7 = 
647 — 8 — 
Festuca-Thymus-Ass. 627 — 21 —- 
Hochfläche, viel Feinerde, | 629 1 52 -- 
viele Steine, auf Feinerde liegend 630 2 46 — 
635 _ 31 — 
Dieselbe Ass. 633 — 6 ~+ 
AusschlieBlich Feinerde, keine Steine | 641 - 1 — 
Alvar-Gesellschaft. 639 _- 18 — 
Horizontale Hochfläche, wenig Fein- 
erde, Stein liegt auf Stein 
Mesobrometum. 632 — 9 - 
Nordhang. Viel Feinerde. Wenig 634 u 5 7 
Steine 637 1 8 5 
640 — 7 2 














zu dicke Steine oberflächlich aufliegen, finden die kleinen Ameisen, wie 
die Zahl der Nester beweist, die besten Baugelegenheiten. Sie wohnen 
hier stets unter den flachen Steinen, unter denen sie zahlreiche Gänge 
tief in das lockere Erdreich graben. Auf steinfreiem oder auch auf sehr 
steinigem Untergrund, wo die schützenden Dächer fehlen, oder wo sie 
nicht so bequem in die Tiefe graben können, müssen sie dagegen ober- 
irdische Hügel bauen. Das scheint ihnen weniger zu passen, denn Erd- 
hügel treten stets viel seltener auf als Baue unter flachen Steinen. 

Die Ergebnisse der Beobachtungen an Ameisen lassen sich folgender- 
maßen zusammenfassen: 

1. Die Carex humilis-Verbreitungseinheiten werden vorwiegend von 
der kleinen Ameise Tetramorium caespitum gesammelt, deren geringe 
Körperkräfte keine bedeutende Reichweite des Transportes erwarten 
lassen. Außerdem liegt Grund zu der Annahme vor, daß der Sammel- 
trieb dieser Ameise zeitweise ruht. 
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2. Die groBen, schnell und weit laufenden Formica-Arten beachten 
die Früchte nicht. Formica rufa, der größte und stärkste Vertreter der 
Gattung, fehlt außerdem den typischen Carex humilis-Standorten. 


3. Myrmica scabrinodis, die neben Tetramorium die Früchte der 
Pflanze sammelt und deren Körpergröße zugleich einen weiterreichenden 
Transport ermöglichen könnte, ist an den Carex humilis-Standorten 
nur spärlich vertreten. 

4. Die Standortstypen, auf denen Carex humilis am stärksten auftritt, 
besitzen eine verhältnismäßig schwache Ameisenbevölkerung, so daß 
der an und für sich schon geringe Wirkungsgrad der Beförderung durch 
die Verteilung der Tiere noch verkleinert wird. 

Wenn Carex humilis tatsächlich durch Ameisen, sei es auch in sehr 
beschränktem Maße, verschleppt wird, so müßten bisweilen Keimlinge 
dieser Pflanze auf Ameisenbauen auftreten. Tatsächlich lassen sich auch 
ohne große Mühe Hügel finden, die von Carex humilis bewachsen sind. 
Es bereitet nur in den meisten Fällen Schwierigkeiten, zu entscheiden, 
ob die Pflanze erst nach dem Entstehen des Baues auf diesem gekeimt 
ist, oder ob der Bau unter der bereits vorhandenen Pflanze erst angelegt 
wurde. Am eindeutigsten waren die Verhältnisse einiger großer, ihres 
beträchtlichen Alters wegen stark beraster Lasius flavus-Baue. Auf 
ihnen fanden sich eine Anzahl Carex humilis-Pflänzchen, die auf den 
mehr als 30 cm hohen Hügeln als Keimlinge entstanden sein mußten. 
Es bleibt freilich unklar, wie die Früchte auf die Baue gelangen konnten, 
da Lasius flavus nach der Literatur (STAEGER 1924, S. 66) von Wurzel- 
läusen lebt und seinen Bau außerhalb der Schwärmzeit nie verläßt. 
Nach Gozrtsou (Briefl. Mitt.) sind aber diese Angaben nicht ganz zu- 
reichend. Lasius flavus unterbricht vielmehr sein abgeschlossenes Da- 
sein im Bau wenigstens nachts, so daß es auch nicht unwahrscheinlich 
ist, daß er wie viele andere Ameisen Samen und Früchte einträgt. 

Bei den niedrigen T'etramorium-Bauen wäre es immer gewagt ge- 
wesen, zu entscheiden, ob das Nest oder die Pflanze das primäre Gebilde 
darstellte, zumal da ganz junge Horste nicht gefunden wurden. Mehr- 
mals konnte sogar eindeutig beobachtet werden, daß Tetramorien ihr 
Nest in alten Carex humilis-Horsten errichteten. Durch die frisch auf- 
geschüttete Erde waren in diesen Fällen die Pflanzen gezwungen, über- 
mäßig lange, am Grunde mehr als 10 cm hinauf etiolierte Blätter zu 
bilden. Die mächtige Masse des alten Blattschopfes fand sich beim 
Nachgraben regelmäßig im Innern des Baues. 

Ein besonders schönes Beispiel der Bindung zwischen Ameise und 
Segge wurde auf der Höhe des Kalbensteines bei Karlstadt am Main 
angetroffen. Hier fand sich ein kleines Stück Land, das als alte Brache 
angesprochen werden mußte. Es trug ein triviales Mesobrometum ohne 
Carex humilis. Mitten in der Fläche trat aber völlig isoliert ein größerer 
Bestand der Pflanze von etwa !/, qm Flächenbedeckung auf, der einen 
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großen Tetramorium-Bau einschloß. In der näheren Umgebung wurden 
dagegen Nester dieser Ameise nicht gefunden. 

Zeigt also auch nicht jeder von Carex humilis besetzte Ameisenbau 
mit Sicherheit einen Transport der Früchte durch die Tiere an, so läßt 
das Vorhandensein des Bewuchses doch wenigstens die Méglichkeit der 
Myrmekochorie sehr groß erscheinen. 


Besprechung der Ergebnisse. 
1. Spezielle Folgerungen über Geschichte und Ökologie der Trockenrasen. 


Die vorliegenden Untersuchungsergebnisse gestatten es, die Aus- 
breitungsfähigkeit der betrachteten Pflanze folgendermaßen zu charak- 
terisieren: 

Carex humilis findet im Untersuchungsgebiet ihre Arealgrenzen nicht 
durch die Umweltfaktoren des Mikroklimas, der Bodenstruktur, des Kalk- 
gehaltes, der Phanerogamengesellschaften und der Mikroflora vorgezeichnet, 
es mangelt ihr auch nicht an Keimfähigkeit der Samen, sondern sie wird 
durch das Fehlen eines wirksamen Verbreitungsagens in der Ausdehnung 
ihrer Standorte gehemmt. 

Dieses Ergebnis steht im Einklang mit der Vorstellung, daß Carex 
humilis eine Reliktpflanze darstellt (Her 1939, II, S. 131). Die Unter- 
suchungen bestätigen diesen allgemein anerkannten Befund aber nicht 
nur, sondern helfen auch, den Kausalzusammenhang zu klären, der ihm 
zugrunde liegt. Dieses Ergebnis erscheint insofern nicht belanglos, als 
der pflanzengeographische Begriff ‚‚Relikt‘‘ zwar in allgemeiner Form 
sehr klar gefaßt ist, aber sich nur schwer mit speziellem Inhalt füllen 
läßt. Er wird vielfach schon angewandt, wenn nichts weiter bekannt 
ist, als daß eine Pflanzenart Siedlungen besitzt, die vom Hauptverbrei- 
tungsgebiet abgesondert sind. Es muß immer reizen, innerhalb einer so 
allgemeinen, unverbindlich zu gebrauchenden Vorstellung einen Sonder- 
fall schärfer ins Auge zu fassen. 

Aus dem zu Anfang dieses Abschnittes wiedergegebenen Unter- 
suchungsergebnis lassen sich einige Folgerungen ziehen, die das Ver- 
ständnis der gesamten Trockenrasenvegetation des Untersuchungs- 
gebietes fördern können. Es sind die folgenden: 

1. Die geringe Fähigkeit der niedrigen Segge, in größerer Entfernung 
von bereits vorhandenen Beständen neue Siedlungen zu gründen, wider- 
spricht der Vorstellung, daß diese Pflanze in Mitteldeutschland durch 
das Entstehen von Neuland, z. B. gerodeten Waldflächen oder verlassenen 
Äckern, Gelegenheit zur Ausbreitung fände. Vielmehr müssen die Carex 
humilis-reichen Steppenheiden als ein Vegetationstyp betrachtet werden, 
der durch einschneidende Störung der Pflanzendecke, sei sie auch nur 
vorübergehender Art, in seinem Bestehen auf das stärkste gefährdet 
wird. 

2. Es spricht nichts dagegen, daß Beweiden zur Erhaltung mancher 
Bestände, besonders solcher in Nordlage, beizutragen vermag. 
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3. Das gehäufte Vorkommen von Carex humilis auf extrem trockenen 
Standorten beweist noch nicht das Bestehen eng spezialisierter ökologi- 
scher Ansprüche. Carex humilis muß vielmehr als eine Pflanze betrachtet 
werden, die sich auf sehr unterschiedlichen Standorten zu halten vermag, 
unter denen die trockenen Südhänge nur einen Sonderfall darstellen. 
Dagegen ist dem Faktor ,,ungestérte Wachstumsmöglichkeit‘‘ ent- 
scheidende Bedeutung beizulegen. Er ist unter den Umweltbedingungen 
der Gegenwart der einzige, der den Mangel der Fähigkeit, neue Bestände 
zu bilden, überdecken kann. 

4. Auf die Frage nach den Bedingungen, unter denen Carex humilis 
in früheren Zeitperioden ihre große, dazu sehr disjunkte Verbreitung 
erlangen konnte, läßt sich keine ausreichende Antwort geben. Der Aus- 
druck ,,xerothermes Relikt“ (Hrcı 1939, II, S. 131) allein befriedigt 
noch nicht, weil keine direkten Beziehungen zwischen Temperatur- 
verhältnissen und Verbreitung der Pflanze bestehen. Man könnte aber 
daran denken, daß vielleicht während einer xerothermen Periode die 
Tätigkeit der Ameisen eine intensivere, somit die Ausbreitungsfähigkeit 
der myrmekochoren Carex humilis eine größere war als heute. Außer- 
dem dürfte eine Pflanze, die anthropogenen Störungen gegenüber emp- 
findlich ist, in Zeiten, in denen noch nicht jeder Quadratmeter Boden 
vom Menschen ausgenutzt wurde, an Orten ausreichende Existenz- 
bedingungen gefunden haben, wo sie jetzt nur deswegen fehlt, weil sie 
nicht wieder hingelangen kann, nachdem sie einmal zerstört wurde. 

5. Nach Kııka (1930, S.380) und Meusez (1939, S. 194) besitzt 
Carex humilis eine besondere Fähigkeit, in ihren großen, hexenringartig 
wachsenden Horsten Feinerde zu sammeln und dadurch aktiv stand- 
ortschaffend zu wirken. Es kann nicht an der Vermutung vorüber- 
gegangen werden, daß diese tatsächlich anzutreffenden Erdansamm- 
lungen in den Horsten von der Tätigkeit der Ameisen herrühren, die gern 
in ihnen nisten. Werden auch immer nur verhältnismäßig wenige Pflanzen 
gleichzeitig bewohnt, so sind die aufgehäuften. Bodenmengen doch so 
groß, daß sich Reste von ihnen jahrelang halten müssen. Man wird also 
bei der Begutachtung eines Rasens immer das Gesamtergebnis mehr- 
jähriger Ameisentätigkeit vor sich haben und daher einen besonders 
starken Eindruck erhalten. 

6. Die Entstehung der beträchtlichen Mengen gereifter Feinerde, 
die nach übereinstimmenden Mitteilungen (Kuma 1930, S. 379, VoLK 
1937b, S. 72) sowie nach eigenen Beobachtungen unter gut ausgebildeten 
Carex humilis-Rasen stets anzutreffen sind, erfährt durch die Ergebnisse 
der vorliegenden Arbeit eine einleuchtende Erklärung. Die allgemein 
anerkannte Tatsache, daß zur Bodenbildung lange Zeiträume erforder- 
lich sind, steht in bester Übereinstimmung mit der Feststellung, daß die 
mitteldeutschen Carex humilis-Rasen deswegen, weil sie sich gegen- 
wärtig nicht in größerem Umfange neu bilden können, sehr alt sein 
müssen. 
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Es bedarf somit nicht der umstandlichen und schwer zu beweisenden 
Annahme, daß Carex humilis sich mit besonderer Aktivität (KLIKA 1930, 
S. 380, Meuseı 1939, S. 194) ihre Standorte selbst aufbaute, da mit dem 
hohen Alter der Bestände bereits die allerbeste Voraussetzung für das 
Entstehen größerer Bodenmengen gegeben ist. Da außerdem Carex 
humilis schwachgeneigte bis horizontale Standorte bevorzugt (VoLK 
1937a, S. 584, Kira 1930, S. 379), an denen die sich bildende Feinerde 
nicht abgeschwemmt wird, besteht sogar noch eine zweite, nicht von der 
Pflanze geschaffene Voraussetzung dafür, daß eine Bodenansammlung 
stattfindet. Demnach wäre die Tiefgründigkeit der Standorte in diesem 
Falle nicht als eine Folge, sondern als eine Parallelerscheinung der Vege- 
tationsbildung zu betrachten. 

7. Im ganzen erweist sich Carex humilis im Untersuchungsgebiet als 
eine ausgesprochen passive Pflanze. Vorstellungen, die in ihr ein ,,aus- 
gezeichnetes dynamisches Element“ der Vegetation erblicken (KLIKA 
1930, 8. 377, 1933, S. 736), das z. B. kampfkräftige Initialgesellschaften 
(Krıka 1937, S.303) zu bilden vermag, finden keine Bestätigung. Wie- 
weit sie für andere Gebiete gelten, kann von hier aus nicht entschieden 
werden 

8. Aus Beobachtungen, wenn auch nicht aus Messungen, kann er- 
schlossen werden, daß der Reliktcharakter mancher Steppenheide- 
pflanzen auf einen anderen Kausalzusammenhang zurückgeführt werden 
muß, als es hier für Carex humilis geschehen ist. Die Existenzmöglich- 
keit von Stipa pennata und Astragalus excapus z. B., die nur an ganz 
trockenheißen Orten in Südlage angetroffen wurden, hängt höchst- 
wahrscheinlich unmittelbar vom Vorhandensein hoher Temperaturen ab. 

9. Zur Synökologie der Carex humilis-Anemone pulsatilla-Ass. und 
ihrer nahe verwandten Ausbildungsform des Caricetum stipetosum ergibt 
sich demnach Folgendes: Die Dominante Carex humilis und eine Anzahl 
der eingestreuten Charakterarten werden zwar durch Standortsfaktoren 
wie Lokalklima und Flachgründigkeit des Bodens zusammengehalten, 
auf Carex humilis wirken diese Faktoren aber nur insofern fördernd ein, 
als sie die Kultivierung fernhalten, während es wahrscheinlich ist, daß 
andere Glieder der Gesellschaft die Standortfaktoren unmittelbar zum 
Dasein benötigen. Daß viele der anspruchsvollen, im Untersuchungs- 
gebiet an der Grenze der Existenzfähigkeit stehenden Steppenheide- 
pflanzen auch von der Ungestörtheit der Carex humilis-Rasen Vorteile 
haben, ist allerdings anzunehmen. 


2. Allgemeine Folgerungen über die Lehre von den Pflanzensukzessionen. 

Die mitgeteilten Untersuchungen befaßten sich mit der speziellen Ver- 
breitungsbiologie einer Pflanze, die in der Vegetation Deutschlands keine 
allgemein bedeutungsvolle Rolle spielt. Sie sind damit in einen sehr engen 
Rahmen gespannt; es dürfte aber doch angebracht sein zu prüfen, ob sie 
nicht auch eine gewisse Bedeutung für die Klärung allgemeinerer Fragen 
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der Sukzessionslehre erlangen kénnen. Besonders nahe liegt es, sie mit 
den Gedankengangen in Verbindung zu bringen, die man gern dynamische 
Auffassung der Vegetationskunde nennt, und deren Hauptinhalt in der 
Annahme einer starken Beweglichkeit der Pflanzendecke besteht. Sie 
wird als ein besonderer Fortschritt gegenüber früheren Ansichten be- 
trachtet (MoLInıER-MULLER 1938, S. 2). 

Die Grundlage einer Erörterung muß die Kenntnis der Objekte bilden, 
die bisher auf ihre Sukzessionen hin untersucht worden sind. Mir sind 
die folgenden bekanntgeworden: Verlandende Gewässer, wachsende 
Moore (SCHIMPER und v. FABER 1935, S. 297), Dünen (Tüxen, mündl. 
Mitt.), Küstenvegetation auf Salzboden (CHRISTIANSEN 1937), Brand- 
flächen (GRABHERR 1936), Ansiedlung azidiphiler Arten auf Kalkboden 
im Gefolge einer Rohhumusauflagerung (BRAUN-BLANQUET 1931), Kahl- 
schläge in Wäldern (DIEMONT 1938, S. 99), Brachfelder (M&IGEN 1895, 
VoLK 1931), nicht mehr genutzte Wiesen (Kocx 1925, S. 126), Wasser- 
pflanzen, z. B. Helodea, Aldrovanda (Hzcı IV, 2, S. 508), eigene Beob- 
achtungen an Ceratophyllum submersum, das in Sachsen seit langem nicht 
mehr gefunden wurde und plötzlich im neugeschaffenen Elsterstausee 
bei Leipzig in großen Mengen auftrat. 

An jedem der aufgeführten 11 Fälle konnte eine merklich schnell 
verlaufende, oft gesetzmäßig gerichtete Vegetationsumbildung beob- 
achtet werden. Der vereinten Beweiskraft dieser Beispiele gegenüber 
muß das abweichende Verhalten der Einzelpflanze Carex humilis als ein 
bedeutungsloser Einzelfall erscheinen, den man mehr seiner Kuriosität 
als seiner Bedeutung wegen verzeichnen möchte. Eine Prüfung der auf- 
geführten positiven Sukzessionsbeispiele ergibt aber, daß auch sie min- 
destens zum Teil sehr spezieller Art sind. Besonders deutlich tritt dies 
bei den Dünenpflanzen und den Halophyten des Strandes hervor. Die 
Böden, auf denen beide Pflanzengruppen wachsen, zeigen als auffällige 
Eigenschaft eine Beweglichkeit, die in ähnlicher Stärke nur an ganz 
wenigen anderen Standorten auftritt. Zwar können die Dünen durch 
Bewachsung auch zur Ruhe kommen, aber bei ihnen ist doch verhältnis- 
mäßig leicht die Möglichkeit gegeben, durch eine geringfügige Verletzung 
ihrer Pflanzendecke wieder in Bewegung zu geraten. Überdies treten die 
schnellen Sukzessionen an Dünen auf, die noch nicht festliegen. Die 
Unstetheit der als zweites Beispiel genannten Salzstandorte des Strandes 
wird am eindringlichsten durch einen Hinweis auf die Verlagerungen der 
Nordseeküste in den letzten Jahrhunderten beleuchtet. Bei diesen viele 
Kilometer betragenden Verschiebungen müssen alle Pflanzensiedlungen 
im Flutbereich zerstört und nachträglich durch neuaufgetretene Bestände 
ersetzt worden sein. Man darf annehmen, daß Böden, die so leicht zer- 
stört werden und sich so leicht neu bilden können, nur solchen Pflanzen 
zugänglich sind, die auf Grund ihrer Konstitution sich auf Neuland 
schnell auszubreiten vermögen. Es ist also von vornherein zu erwarten, 
daß am Strand und auf Dünen Verhältnisse vorliegen, die mit dene 
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anderer, ruhigerer Standorte nicht ohne weiteres verglichen werden 
können. 

Entsprechendes muß zu den Sukzessionen der Kahlschlagpflanzen 
gesagt werden. Lichtungen in Wäldern treten immer so vorübergehend 
auf, sie wechseln dazu ihre räumliche Lage so sprunghaft, daß nur Pflanzen, 
die Neuland mit größter Schnelligkeit durch ihre Verbreitungseinheiten 
„finden‘‘ und ausnutzen, auf ihnen vorkommen können. Ein Satz von 
allgemeiner Gültigkeit, der aus Beobachtungen an Sukzessionen der 
Kahlschlag-, Dünen- und Strandvegetation gewonnen ist, darf keinen 
weiteren Inhalt aufweisen als den folgenden: leicht bewegliche, unstete 
Standorte können nur von leichtbeweglicher, schnell wandernder Vege- 

In den gleichfalls angeführten Fällen der Ansiedlung von Gebüsch 
und Wald auf ungenutzt gelassenen Wiesen, der Verdrängung der Ein- 
jährigen durch ausdauernde Arten auf Brachäckern und der Neubesied- 
lung der Brandflächen handelt es sich um den Ausgleich von Zuständen, 
die durch das gewaltsame Eingreifen des Pflügens, Mähens und Ab- 
brennens einen sehr hohen Grad von Instabilität erhalten haben. Daß 
sich eine so starke physiologische Spannung, wie sie etwa die Existenz 
einer Annuellengesellschaft im mitteleuropäischen Waldgebiet darstellt, 
nicht lange erhält, wenn die Voraussetzungen für ihr Bestehen wegfallen, 
kann nicht verwundern. Unwahrscheinlich ist aber, daß in allen Fällen 
dort, wo man Sukzessionen vermutet, eine ähnlich starke Instabilität 
besteht wie in den soeben angeführten Beispielen. Sobald man aber 
annimmt, daß die Spannung nicht immer groß ist, muß man auch mit 
der Möglichkeit rechnen, daß sich die Vegetation nicht in bedeutendem 
Maße verändert. 

Sehr stark zugunsten einer Betrachtungsweise, welche die Beweglich- 
keit der Pflanzendecke betont, sprechen die Beispiele der Verlandung, 
des Moorwachstums und der Ansiedlung azidiphiler Arten auf Kalkboden 
im Gefolge einer Rohhumusbildung. Doch auch bei ihnen läßt sich eine 
gewisse Neigung zum Spezialfall erkennen, die nicht übersehen werden 
sollte. In allen drei Fällen handelt es sich um Sukzessionsvorgänge, die 
mit der Änderung eines einzigen, entscheidenden und sich zugleich 
schnell und kräftig ändernden Faktors parallel gehen, des Wasserstandes 
und des py-Wertes. Auch hier ist die Möglichkeit einer besonders starken 
Spannung zwischen Standort und Vegetation gegeben, die eine besonders 
schnelle Sukzession veranlassen muß. Aber auch hier ist, bevor verall- 
gemeinert werden kann, zu fragen, ob ähnlich einschneidende Änderungen 
des Standortes allgemein verbreitet sind, oder ob sie Ausnahmen dar- 
stellen. 

Die Aufeinanderfolge der Baumstadien in neu entstehenden Wäldern 
endlich ist ein unwiderlegbarer Beweis für das Bestehen gesetzmäßiger 
Sukzessionen. So tritt z.B. auf sich selbst überlassenen Kahlschlag- 
flächen der Waldgesellschaft Querceto-Betuletum in Nordwestdeutsch- 
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land, wie ich unter der Führung Prof. Dr. Tüxens, Hannover, wieder- 
holt sehen konnte, zuerst die Espe und die Birke auf, während die Eiche 
viel später, aber sehr regelmäßig folgt. Auch hier handelt es sich aber 
um Sukzessionen an Initialzuständen, bei denen ein instabiles System, 
ein Vakuum in dicht besiedeltem Gelände, ausgeglichen wird. Ob und 
wie schnell stärkere Umbildungen der Vegetation unter geringeren 
Spannungsverhältnissen vor sich gehen, kann auch an diesem Beispiel 
nicht entschieden werden. 

Die Ausführungen sollten zeigen, daß sich die Sukzessionsvorgänge 
nicht leicht auf einen Nenner bringen lassen und daß noch nicht eine 
allgemeine stärkere Beweglichkeit aller Pflanzenbestände außerhalb der 
bereits erkannten Dauer- und Klimaxgesellschaften als bewiesen gelten 
kann. Es wird dem Verständnis der Vegetationsumbildungen dienlich 
sein, eine lange Reihe von Möglichkeiten ins Auge zu fassen, die bei sehr 
schnell verlaufenden Umwandlungen beginnt und bei Zuständen endet, 
die einem Stillstand gleichkommen. Ein Beispiel eines äußerst langsam 
verlaufenden, vielleicht sogar ganz zum Halten gekommenen Sukzessions- 
vorganges zu beschreiben und in seinen Ursachen zu klären, war das 
Ziel dieser Arbeit. Sie soll den Blick auf einen Gegenstand lenken, der 
bisher wenig beachtet wurde, weil er entweder nicht in eine bereits fest- 
stehende Vorstellung paßte, oder weil er sich nicht aufdrängte. Außer- 
dem soll sie daran erinnern, daß Zuwendung zur Dynamik nicht in der 
Feststellung einer Bewegung um jeden Preis, sondern in der Feststellung 
des Grades der jeweils vorhandenen Bewegung bestehen muß. 

Wie weit die Möglichkeiten gespannt sind, innerhalb deren sich die 
Bewegungen der Pflanzen vollziehen, zeigte mir mein Untersuchungs- 
gebiet auf einer der letzten Exkursionen vor Abschluß der Arbeit, indem 
es mich unversehens vor ein Exemplar von Dorycnium pentaphyllum 
subsp. herbaceum stellte. Diese Pflanze ist in Südeuropa verbreitet, 
besitzt ihr nächstgelegenes geschlossenes Areal in Niederösterreich und 
kommt außerdem noch in einem Exemplar an der mittleren Oder vor 
(Hecı IV, 3, S. 1382). In Mitteldeutschland wurde sie noch nicht ge- 
funden. Dorycnium herbaceum ist eine echte Trockenrasenpflanze, die 
sich in die Vegetation des Unstrutgebietes neben Astragalus excapus, 
Iris aphylla und Seseli hippomarathrum auf das beste einpaßt. Das 
angetroffene Exemplar stand, wie eine Bestandsaufnahme ergab, am 
Rande eines seit langem brachliegenden Luzernefeldes, in das die Arten- 
kombination des Mesobrometums, Subass. von Bupleurum falcatum 
bereits kräftig eingewandert war. Die Wahrscheinlichkeit einer Ein- 
schleppung durch den Menschen ist sehr groß, zumal da sich trotz längeren 
Suchens keine weiteren Pflanzen finden ließen. 

So offenbart sich an zwei exklusiven Pflanzen des Unstrutgebietes 
die ganze Weite des Problems ‚Beweglichkeit der Pflanzendecke‘“. Am 
einen Ende steht Carex humilis, die zu tausenden die Trockenrasen 
heherrscht, soweit man sie ungestört läßt, die aber nicht imstande ist, 
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in übersehbarer Zeit auch nur 100m weit in freigewordenes Neuland 
einzuwandern. Am anderen Ende steht Dorycnium, das seine Heimat 
in weit entfernten Gegenden hat, das aber, wenn auch wohl nur mit 
Hilfe des Menschen, einen Sprung von mindestens 300 km Weite mit 
Erfolg durchführte und sich nun in einer Gesellschaft einheimischer 
Pflanzen erhält. Die Weite dieser Möglichkeiten nicht aus dem Auge zu 
verlieren, und dennoch auf kleinen, leichter übersehbaren Teilgebieten 


Beiträge zur Klärung der vielen offenen Einzelfragen zu suchen, sollte 
die vornehmste Aufgabe der Sukzessionsforschung sein. 


Zusammenfassung. 


Die vorliegende Arbeit versucht, einen Einblick in den Kausalzu- 
sammenhang zu geben, der über die Ausbreitungsfähigkeit der Steppen- 
heidepflanze Carex humilis in Mitteldeutschland entscheidet. Die Frage- 
stellung wurde aus Beobachtungen über die Neubesiedlung von Brach- 
äckern abgeleitet, die eine überraschend geringe Fähigkeit dieser Pflanze, 
Neuland zu besiedeln, erkennen ließen. 

Um zu prüfen, in welchem Umfange Standortsfaktoren das Verhalten 
der untersuchten Pflanze beeinflussen, wurden Temperatur-, Evapora- 
tions-, Porenvolumen-, pg- und Kalkgehaltmessungen sowie Erhebungen 
über die Zusammensetzung der Phanerogamengesellschaften und der 
Mikroflora durchgeführt. Die Ergebnisse wiesen übereinstimmend 
darauf hin, daß Carex humilis unter den allgemeinen Bedingungen des 
Untersuchungsgebietes keine sehr speziellen Standortsansprüche stellt. 
Außerdem konnte gezeigt werden, daß die Brachflächen, auf denen 
Carex humilis sich nicht wieder einstellt, hinsichtlich der untersuchten 
ökologischen Faktoren nicht wesentlich von den Flächen abweichen, 
auf denen sie gedeiht. 

Zur Ergänzung wurde daher noch geprüft, ob die Ursachen der 
mangelnden Ausbreitungskraft in der Konstitution der untersuchten 
Pflanze zu suchen sind. Die Keimfähigkeit erwies sich bei einem Ansaat- 
versuch im Gewächshaus als nicht gering. Sie überstieg 30%. Un- 
genügende Ausbildung der Samen kann daher nicht als entscheidendes 
Verbreitungshindernis angeführt werden. 

Dagegen mußte aus der räumlichen Verteilung der Pflanze erschlossen 
werden, daß die Intensität und Richtung des Transportes der Verbrei- 
tungseinheiten ihr Wanderungsvermögen auf das stärkste beeinflußt. 
Für die Ausbreitung in vertikaler Richtung wurde die Schwerkraft als 
wirksames Agens erkannt, während in der Horizontalen eine Beförderung 
durch Ameisen beobachtet wurde. Die Barochorie erwies sich als kräftiges, 
aber in der Richtung beschränktes, die Myrmekochorie dagegen unter 
den speziellen Standortsverhältnissen als sehr schwaches Verbreitungs- 
mittel. Durch Beobachtungen über die Sammeltätigkeit, den Arten- 
bestand und die räumliche Verteilung der Tiere konnte gezeigt werden, 
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daß ein nennenswerter Transport der Früchte in horizontaler Richtung 
über größere Strecken nicht stattfindet. 

Carex humilis stellt demnach eine Reliktpflanze dar, deren Ausbrei- 
tungsfähigkeit in Mitteldeutschland weniger durch eine besondere 
Empfindlichkeit gegenüber der Beschaffenheit des Standortes als durch 
einen ungenügenden Wirkungsgrad des Verbreitungsmittels beein- 
trächtigt ist. 


Assoziationstabellen. 
Ass.-Tabelle 1. Sesleria coerulea — Teuerium montanum-Ass. 
(5 Aufnahmen vom Lohholz bei Karsdorf und vom Schloßberg bei Freyburg.) 
Untersuchte Pflanze: 
— — Carex humilis 
Lokale Charakterarten': 
1002 1—33 Sesleria coerulea 60 + 
100 +—2 Teucrium chamaedrys 40 +—1 Thalictrum minus 
40 + 
40 


100 +  Teucrium montanum —1 Melica ciliata 
80 +—1 Helianthemum apenninum + Festuea glauca 
Begleiter: 
80 +  Helianthemum canum 40 + Brachypodium pinnatum 
80 + Thymus serpyllum 40 + Sanguisorba minor 
80 = ; 


° Euphorbia cyparissias 


Ass.-Tabelle 2. Carex humilis- Anemone pulsatilla-Ass. 
(10 Aufnahmen vom Röttel bei Freyburg und vom Südrand der Querfurter Platte 
von Freyburg bis Karsdorf.) 
Untersuchte Pflanze: 
100 1—3 Carex humilis 


Lokale Ch~rakterarten: 


100 +—1 Pulsatilla vulgaris 80 +  Polygonatum officinale 
100 +—3 Geranium sanguineum 70 +—1 Inula hirta 

100 +—1 Anthericum ramosum 50 + Stipa pennala 

90 +—2 Helianthemum canum 20 + Scorzonera hispanica 


80 + Dictamnus albus 20 + Globularia vulgaris 


1 Als Charakterarten einer Ass. werden im folgenden Pflanzen bezeichnet, die 
in regelmäßiger Wiederholung miteinander vergesellschaftet vorkommen, durch 
ihr Zusammentreten eine von anderen Gruppierungen deutlich unterscheidbare 
Einheit bilden und zugleich Anhaltspunkte für eine brauchbare Gliederung der 
untersuchten Vegetation geben. Eine enger gefaßte Begriffsbestimmung ist mit 
Absicht vermieden. Nach Möglichkeit wurde versucht, in die Charaktergruppe 
sowohl besonders treue als auch besonders stete, physiognomisch hervortretende 
Arten aufzunehmen. Die Frage, ob ein solches Vorgehen ratsam ist, wenn es gilt, 
ein sehr großes Gebiet soziologisch zu gliedern, soll damit nicht entschieden sein. 
Im Rahmen der vorliegenden Arbeit hat der bezeichnete Weg sich jedoch als zweck- 
mäßig erwiesen. 

2 Konstanz in Prozent aller Aufnahmen. 

8 Dominanz nach der sechsteiligen Skala geschätzt. 
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Charakterarten des Verbandes Bromion erecti: 


100 + Koeleria pyramidata 80 + Teucrium montanum 
100 + Potentilla verna 70 +—1 Cirsium acaule 
90 +—1 Hippocrepis comosa 40 + Primula veris 


Charakterarten der Ordnung Brometalia: 


100 +—1 Brachypodium pinnatum 80 + Asperula cynanchica 
100 +—1 Sanguisorba minor 80 + Stachys rectus 
100 + Salvia pratensis 30 + Eryngium campestre 
100 +—1 Helianthemum chamaecistus 30 + Arabis hirsuta 
100 +—1 Euphorbia cyparissias 20 + Stipa capillata 


Begleiter : 
100 +—1 Bupleurum falcatum 60 + Centaurea scabiosa 
100 +—2 Teucrium 40 +—1 Fragaria collina 
100 + Thymus serpyllum . 40 + Briza media 
90 + Festuca valesiaca 30 + Avena pratensis 
90 +  Vincetoxicum officinale 30 + Lotus corniculatus 
90 + Thlaspi perfoliatum 30 + Coronilla varia 
80 + Viola hirta 30 + Achillea millefolium 
70 + Hypericum perforatum 30 +—1 Cuscuta epithymum 
60 +—1 Brunella grandiflora 30 + Thalictrum minus 


50 + Corylus avellana 
40 + Ligustrum vulgare 
70 + Cornus sanguinea 30 + Quercus sessiliflora 
60 + Viburnum lantana 30 + Cotoneaster integerrima 
AuBerdem je einmal: 


70 + Prunus spinosa 


Phleum Boehmeri Peucedanum cervaria Asperula glauca 
Allium fallax Veronica teucrium Aster linosyris 

Tris aphylla Odontites lutea Artemisia campestris 
Arabis auriculata Asperula tinctoria Centaurea rhenana 


Ass.-Tabelle 2a. Regeneration der Carex humilis- Anemone pulsatilla - Ass. 
in verlassenen Weinbergen (zu Text S. 146). 


(8 Aufnahmen von Karsdorf und vom Röttel bei Freyburg.) 
A. In typischen ungestörten Beständen (vgl. Ass.-Tabelle 2) auftretende 


Arten. 


Untersuchte Pflanze: 
88 +—1 Carex humilis 


Lokale Charakterarten: 


100 +—4 Geran‘um sanguineum 38 + Polygonatum officinale 
63 +—1 Anthericum ramosum 25 + Pulsatilla vulgaris 
50 +—1 Helianthemum canum 


Charakterarten des Verbandes Bromion erecti: 


63 + Koeleria pyramidata 50 +—1 Hippocrepis comosa 
50 +  Potentilla verna 25 + # Primula veris 
50 + Teucrium montanum 25 + Cirsium acaule 
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Charakterarten der Ordnung Brometalia: 


100 1—2 Sanguisorba minor 50 + Eryngium campestre 
100 +—3 Brachypodiwm pinnatum 38 + Stachys rectus 
100 +—2 Euphorbia cyparissias 38 + Salvia pratensis 
63 +—1 Scabiosa ochroleuca 25 + Helianthemum nummularium 
50 + Asperula cynanchica 
Begleiter: 
88 +—1 Bupleurum falcatum 63 +—1 Origanum vulgare 
88 +—2 Thymus serpyllum 63 + Centaurea scabiosa 
88 + Hypericum perforatum 50 +—1 Teuerium chamaedrys 
88 +—1 Viola hirta 50 + Achillea millefolium 
75 + Lotus corniculatus 50 + Festuca ovina und valesiaca 
75 +—2 Coronilla varia 38 + Fragaria collina 
AuBerdem je einmal 
Arabis hirsuta Peucedanum cervaria Vincetoxicum officinale 
Thlaspi perfoliatum Brunella grandiflora Centaurea rhenana 
B. In den typischen Beständen der Ass.-Tabelle 2 nicht vorhandene 
Arten. 
Charakterarten der Ordnung Brometalia: 
50 + Carlina vulgaris 25 + Agrimonia eupatoria 
25 + Ononis repens 25 + Epipactis rubiginosa 
25 + Gymnadenia conopea 25 + Pimpinella saxifraga 
25 + Calamintha acinos 
Überreste der Kultivierung und der ersten Brachstadien: 
88 +—1 Campanula rapunculoides 38 + Inula conyza 
AuBerdem je einmal 
Arrhenatherum elatius Vitis vinifera Galium mollugo 
Dactylis glomerata Daucus carota Knautia arvensis 
Silene inflata Anagallis coerulea Anthemis tinctoria 
Reseda lutea Echium vulgare Carduus acanthoides 


Ass.-Tabelle 3. Stipa capillata-Festuca valesiaca Ass. 
(10 Aufnahmen vom Südrand der Querfurter Platte, der Blinde und von St. Micheln.) 
Untersuchte Pflanze: 


— — Carex humilis 
Lokale Charakterarien: 





100 1—2 Festuca valesiaca 90 +—1 Arenaria serpyllifolia 

100 +—4 Stipa capillata 60 +—1 Alyssum calycinum 

100 1 Draba verna 40 +—1 Hutchinsia petraea 

100 +—1 Holosteum umbellatum 40 +—2 Sazxifraga tridactylites 

100 +—1 Cerastiwm semidecandrum 40 +—1 Veronica arvensis 

90 + Veronica praecox 20 + Medicago minima 
Charakterarten des Verbandes Festucion valesiacae: 

90 +  Scabiosa ochroleuca 40 +—1 Falcaria vulgaris 

60 + Seseli hippomarathrum 30 + Astragalus excapus 

50 +—1 Potentilla arenaria 20 + Veronica prostraia 

40 + Adonis vernalis 20 1. Poa bulbosa 


Planta Bd. 31. 11 
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Charakterarten der Ordnung Brometalia: 


90 +—1 Salvia pratensis 40 + Potentilla verna 
80 +—1 Euphorbia cyparissias 40 + Artemisia campestris 
80 +—1 Koeleria pyramidata 40 + Dianthus carthusianorum 
70 +—1 Medicago falcata 30 + Brachypodium pinnatum 
70 +—1 Eryngium campestre 20 + Asperula cynanchica 
60 + Andropogon ischaemum 20 +—1 Arabis hirsuta 
Begleiter: 
70 + Galium verum 30 + Convolvulus arvensis 
50 +—1 Centaurea rhenana 30 +—1 Thymus serpyllum 
50 + Achillea millefolium 30 +—1 Asperula glauca 


Ass.-Tabelle 4. Triticum repens-Bromus inermis-Ass. 
(10 Aufnahmen von Ackerterrassen aus dem ganzen Gebiet.) 
Untersuchie Pflanze: 


Lokale Charakterarten: 


— — Carex humilis 


Lactuca scariola 
Rapistrum perenne 
Carduus acanthoides 
Camelina microcarpa 


100 +—5 Triticum repens 
100 +—1 Papaver rhoeas 
80 +—4 Bromus inermis 
80 +—1 Sisymbrium sophia 
Charakterarten des Verbandes Festucion valesiacae: 


8883 
+++4+ 





100 +—1 Festuca valesiaca 100 +—2 Falcaria vulgaris 
100 +—1 Scabiosa ochroleuca 10 1 Stipa capillata 

Charakterarten der Ordnung Brometalia: 
100 + Euphorbia cyparissias 50 +—1 Stachys rectus 
80 +—1 Medicago falcata 40 + Dianthus carthusianorum 
80 +—1 Salvia pratensis 30 +—1 Phleum Boehmeri 
70 + Eryngium campestre 30 +—1 Koeleria pyramidata 
70 +—1 Brachypodium pinnatum 20 + Verbascum lychnitis 
60 + Artemisia campestris 

Begleiter: 

100 +—1 Achillea millefolium 30 + Nonnea pulla 
90 +—2 Poa pratensis ang. 30 + Centaurea scabiosa 
90 +—1 Convolvulus arvensis 30 + Allium scorodoprasum 
80 +—1 Galium verum 30 + Cynogl officinale 
80 +—1 Viola tricolor 30 + Echium vulgare 
70 + Hypericum perforatum 30 + Valerianella olitoria 
60 + Coronilla varia 30 + Tragopogon maior 
50 +—1 Dactylis glomerata 30 + Arrhenatherum elatius 
30 +—1 Centaurea rhenana 30 + Centaurea cyanus 
30 +—1 Arenaria serpyllifolia 30 + Reseda lutea 


Ass.-Tabelle 5. Sesleria-Mesobrometum. 
(7 Aufnahmen von Freyburg und Karsdorf.) 
Untersuchte Pflanze: 
100 1—2 Carex humilis 
Lokale Charakterarten: 
100 2—3 Sesleria coerulea 15 + Ophrys muscifera 
100 +—1 Koeleria pyramidata 100 2—3 Ctenidium molluscum 
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Lokale Charakterarten: 


100 +—2 Cirsium acaule 70 +—2 Encalypta vulgaris 
15 + Orchis purpureus 85 +—1 Cladonia pyzidata var. pocillum 
Differentialarten gegenüber dem Sesleria-Mesobrometum des Weserberglandes 
(Tüxen 1937): 
100 +—1 Carlina acaulis 30 +—1 Coronilla vaginalis 


30 +—1 Thlaspi montanum 
Charakterarten der Ordnung Brometalia: 


100 +—2 Helianthemum canum 70 + Avena pratensis 

100 +—2 Brachypodium pinnatum 70 + Potentilla verna 

100 +—2 Sanguisorba minor 70 + Carlina vulgaris 

100 +—1 Euphorbia cyparissias 55 -- Scabiosa ochroleuca 

100 +—1 Pimpinella saxifraga 30 + Seseli hippomarathrum 
Begleiter: 

100 +—1 Thymus serpyllum 70 +—1 Briza media 

100 +—2 Festuca ovina 70 + Lotus corniculatus 

100 +—1 Leontodon hispidus 55 + Campanula rotundifolia 


85 + Linum catharticum 
AuBerdem vereinzelt 
Daucus carota Achillea millefolium Hieracium pilosella 


Ass.-Tabelle 6. Carex digitata-Ctenidium molluscum-Ass. 
(10 Aufnahmen von Nordhängen zwischen Nißmitz und Bibra.) 


Untersuchie Pflanze: 
Lokale Charakterarten: 


90 1—2 Carex humilis 


90 +—1 Carex digitata 50 +—1 Camptothecium lutescens 
70 +—2 Carex montana 50 +—2 Dicranum scoparium 
90 +—3 Ctenidium molluscum 40 +—2 Hylocomium rugosum 
70 1—2 Hypnum cupressiforme 30 +—1 Hylocomium triquetrum 


60 +—2 Hylocomium splendens 
Charakterarten des Verbandes Bromion erecti: 


90 +—1 Koeleria pyramidata 60 +—1 Primula veris 
90 +—2 Cirsium acaule 50 +  Hippocrepis comosa 
90 + Potentilla verna 30 + Ophrys muscifera 


70 +—1 Helianthemum nummularium 
Charakterarten der Ordnung Brometalia: 


90 +—2 Brachypodium pinnatum 60 + Asperula cynanchica 
90 +—1 Sanguisorba minor 50 + Ranunculus bulbosus 
70 + Brunella grandiflora 50 +—1 Euphorbia cyparissias 
70 +—1 Plantago media 30 + Carlina vulgaris 
70 +—2 Helianthemum canum 

Begleiter: 
90 +—2 Thymus serpyllum 60 + Briza media 
80 +—1 Hypericum perforatum 60 + Campanula rotundifolia 
70 +—2 Festuca ovina 50 + Bupleurum falcatum 
70 + Linum catharticum 50 + Leontodon hispidus 
70 +—1 Hieracium pilosella 40 + Achillea millefolium 


11* 
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Außerdem in einem großen, wenig gestörten Bestand bei Nißmitz 





Sesleria coerulea Ononis spinosa Veronica teucrium 
Anthericum ramosum Coronilla varia Melampyrum nemorosum 
Cypripedilum calceolus Geranium sanguineum Galium boreale 
Orchis pallens Viola hirta Galium verum 
Gymnadenia conopea Peucedanum cervaria Valeriana excelsa 
Pulsatilla vulgaris Origanum vulgare Aster amellus 
Genista tinctoria Inula salicina 

Carlina acaulis 


Ass.-Tabelle 7. Mesobrometum, typische Subass. und Variante von 
Antennaria dioica. 


(8 Aufnahmen aus dem ganzen Muschelkalkgebiet.) 


Untersuchte Pflanze: 
38 +—2 Carex humilis 


Charakterarten : : 

100 +—1 Koeleria pyramidata 25 + Agrimonia eupatoria 
100 +—3 Cirsium acaule 25 + Gentiana ciliata 

25 + Ononis spinosa 25 + Orchis purpureus 

Differentialarten der Subass.: 
88 +—2 Trifolium pratense 75 + Centaurea jacea 
88 +—1 Daucus carota 75 +—2 Agrostis vulgaris 
Differentialarten der Variante: 

100 +—1 Antennaria dioica 25 + Gentiana germanica 
75 + Erythraea centaurium 25 2 Calluna vulgaris 


Charakterarten der Ordnung Brometalia: 
100 1—3 Brachypodium pinnatum 63 +—1 Potentilla verna 
7 + ne age 
88 +—1 Euphorbia cyparissias 50 + Scabi a 
38 + 





75 +—1 Brunella grandiflora Carlina ei 
Begleiter: 
100 +—2 Festuca ovina 88 +—1 Campanula rotundifolia 
100 +—1 Leontodon hispidus 63 +—1 Briza media 
88 +—1 Thymus serpyllum 75 + Galium verum 
88 +—1 Linum catharticum 50 +—1 Hypericum perforatum 
88 +—1 Achillea millefolium 50 +—1 Carlina acaulis 
88 +—1 Lotus corniculatus 38 +—1 Hieracium pilosella 
AuBerdem je einmal 
Arrhenatherum elatius Tragopogon pratensis Crepis biennis 


Ass.-Tabelle 8. Alvar-Subass. der Carex humilis- Anemone pulsatilla-Ass. 
(10 Aufnahmen vom Lohholz bei Karsdorf.) 
Untersuchte Pflanze: 
50 +—3 Carex humilis 


1 Zur Abgrenzung des Mesobrometums wurden die in der umfangreichen Lite- 
ratur angegebenen Charakterarten tibernommen. 
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Charakteristische Dominante und Differentialarten gegenüber der iypischen Ass.: 


100 1—4 Helianthemum canum 70 +—1 Toninia coeruleo-nigricans 

90 +—2 Sesleria coerulea 60 +—1 Fulgensia fulgens 

90 +—2 Diploschistes scrwposus 50 +  Psora decipiens 

80 + Placodium crassum 20 +—1 Pterygoneurum cavifolium 
Charakterarten der typischen Ass.: 

10 + Pulsatilla vulgaris 10 + Anthericum ramosum 


10 + Aster linosyris 
Charakterarten der Ordnung Brometalia: 


90 + Asperula cynanchica 60 + Euphorbia cyparissias 

90 +—1 Potentilla verna 40 + Avena pratensis 

70 + Koeleria pyramidata 30 1—2 Teucrium montanum 
Begleiter: 

90 +—2 Thymus serpyllum 60 + Cladonia subrangiformis 

80 + Festuca Duvalii 50 + Cladonia foliacea var. alcicornis 

70 +—1 Seseli hippomarathrum 40 + Ditrichum flexicaule 

40 +—1 Teucrium chamaedrys 30 + Trichostomum inclinatum 


Ass.-Tabelle 9. Melica ciliata-Teucrium botrys-Ass. 
(20 Aufnahmen vom Schafberg bei Zscheiplitz und vom Marienberg bei Freyburg.) 


Untersuchte Pflanze: 
5 + Carex humilis 
Lokale Charakterarten: 


100 +—3 Melica ciliata 35 +—1 Pastinaca sativa 
80 +—1 Inula conyza 35 + Echium vulgare 
70 +—1 Teucrium botrys 25 +—3 Ruta graveolens 


40 +—2 Poa pratensis angustifolia 
St heidepfl von geringer Ausbreitungskraft: 


Er 27 





20 +—2 Teucrium chamaedrys 15 + Sesleria coerulea 
15 +—1 Teuerium montanum 10 + Anthericum ramosum 
15 + Helianthemum canum 
90 +—1 Rosa spec. 25 +—1 Origanum vulgare 
85 +—1 Euphorbia cyparissias 20 + Potentilla verna 
80 +—1 Sanguisorba minor 20 +—1 Cirsium acaule 
70 +—2 Thymus serpyllum 20 +—1 Prunus avium 
65 +—3 Bupleurum falcatum 20 +—2 Campanula rapunculoides 
55 +—1 Carlina vulgaris 20 + Carduus acanthoides 
50 +—1 Hieracium pilosella 15 + Koeleria pyramidaia 
45 +—2 Hypericum perforatum 15 + Viburnum lantana 
40 +—1 Vincetoxicum officinale 15 + Arenaria serpyllifolia 
35 +—1 Festuca ovina ssp. 15 +—1 Rubus spec. 
30 +—2 Cornus sanguinea 15 +—1 Fragaria collina 
25 +—1 Brachypodium pinnatum 
AuBerdem je einmal: 
Arrhenatherum elatius Medicago lupulina Campanula rotundifolia 
Dactylis glomerata Coronilla varia Asperula cynanchica 
Poa badensis Geranium robertianum Sambucus nigra 


Avena pratensis Viola tricolor Scabiosa ochroleuca 
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Ulmus montana Keiml. Vitis vinifera Dipsacus silvester 
Polygonum aviculare on 2 5 saxifraga Tragopogon pratensis 
Polygonum convolvulus Caucalis daucoides Cirsium lanceolatum 
Ranunculus bulbosus Daucus carota Centaurea rhenana 
Clematis vitalba Anagallis coerulea Erigeron acer 
Sisymbrium sophia Gentiana ciliata Picris hieracioides 
Ribes grossularia Convolvulus arvensis Taraxacum officinale 
Prunus spinosa Verbascum lychnitis Lactuca scariola 
Lotus corniculatus Galeopsis angustifolia Achillea millefoliwm 


Ass.-Tabelle 10. Mesobrometum, Subass. von Bupleurum falcatum. 
(10 Aufnahmen aus verlassenen Weinbergen zwischen Karsdorf und Laucha, sowie 
aus einem alten Steinbruchsgelände auf dem Röttel bei Freyburg.) 


Untersuchte Pflanze: 


— — Carex humilis 
Charakterarten: 

80 +—1 Koeleria pyramidata 20 +—1 Gymnadenia conopea 
80 +—2 Cirsium acaule 10 1 Orchis tridentatus 
30 + Agrimonia ewpatoria 10 1 Orchis militaris 

30 + Gentiana ciliata 10 + Ophrys muscifera 
20 + Ononis spinosa 10 + Ophrys apifera 

20 + Orchis purpureus 10 + Epipactis rubiginosa 

Differentialarten der Subass.: 
90 +—1 Bupleurum falcatum 80 +—1 Eryngium campestre 
Charakterarten des Verbandes Bromion erecti: 
60 + Potentilla verna 30 + Hippocrepis comosa 
20 + Teucrium montanum 20 + Centaurea scabiosa 
Charakterarten der Ordnung Brometalia: 

100 1—4 Brachypodium pinnatum 40 + Brunella grandiflora 
100 +—1 Sanguisorba minor 30 + Scabiosa ochroleuca 
100 +—2 Euphorbia cyparissias 30 +—1 Pimpinella sazifraga 
80 +—1 Asperula cynanchica 30 + Salvia pratensis 

80 + Plantago media 30 + Seseli hippomarathrum 
60 +—1 Carlina vulgaris 30 + Fragaria collina 
100 +—1 Thymus serpyllum 70 +—1 Linum catharticum 
100 +—1 Festuca ovina und valesiaca 50 +—1 Achillea millefolium 
100 +—1 Hieracium pilosella 30 +—1 Briza media 

80 +—1 Hypericum perforatum 20 + Daucus carota 

70 + Lotus corniculatus 20 + Carlina acaulis 

Ass.-Tabelle 11. Festuca Duvalii-Thymus serpyllum-Ass. 
(10 Aufnahmen vom Lohholz bei Karsdorf.) 
Untersuchte Pflanze: 
— — Carex humilis 
Lokale Charakterarten: 

100 2—3 Festuca Duvalii 100 +—2 Fissidens taxifolius 
100 1—2 Thymus serpyllum 80 +—1 Chrysohypnum chrysophyllum 
50 + Poa badensis 100 +—1 Cladonia rangiformis 


80 +—1 Cladonia subrangiformis 
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Charakterarten der Ordnung Brometalia: 
100 +—1 Koeleria pyramidata 40 + Medicago falcata 
90 +—2 Potentilla verna 40 +—1 Pimpinella sazifraga 
90 +—1 Asperula cynanchica 40 ; 
70 +—1 Avena pratensis 30 
70 +—2 Euphorbia cyparissias 30 + Astragalus danicus 
30 à 
20 


70 +  Sanguisorba minor + Arenaria serpyllifolia 
50 +—2 Festuca valesiaca 1—3 Brachypodium pinnatum 
Begleiter: 

70 + Lotus corniculatus 50 + Medicago lupulina 

60 +—2 Hieracium pilosella 90 +—1 Ditrichum 7 

60 + Achillea millefolium 40 + Trichostomum inclinatum 
50 +—3 Carex verna 50 + Cladonia foliacea var. alcicornis 

AuBerdem je einmal 
Silene otites Helianthemum canum Plantago media 
Cerastium semidecandrum Eryngium campestre Cirsium acaule 
Adonis vernalis Brunella grandiflora Taraxacum laevigatum 
Linum catharticum Teucrium chamaedrys 
Sehrifttum. 
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Kurze Mitteilung. 
„BAKTERIEN“ IN LEBENDEN ZELLEN VON GALIUM-ARTEN. 


Von 


REINHOLD SCHAEDE 
(Breslau). 


(Eingegangen am 31. Mai 1940.) 


In seiner Veröffentlichung ,, Über die Bakteriensymbiosen bei Legu- 
minosen und Nichtleguminosen! führt SCHANDERL (S. 435) als „be- 
sonders geeigenetes Objekt für den eindeutigen morphologischen Nach- 
weis von Bakteriensymbionten in den Zellen einer höheren Pflanze“ 
Galium Mollugo, @. aparine und @. verum an, diese sollen „geradezu 
ein Schul- und Musterbeispiel“ sein. „Ein jeder Skeptiker braucht bloß 
eınen einfachen Handschnitt durch einen Sproß oder ein Blatt der ge- 
nannten Galium-Arten anzufertigen, und er kann ohne jegliche Anwen- 
dung von Farbstoffen, sowohl in den Zellen der Rindenparenchyme als 
auch in den Zellen der Schwammparenchyme begeißelte Kurzstäbchen- 
bakterien (Länge 1,6 u, Breite 1 u) in lebhafter Bewegung beobachten.“ 
Weiter sagt SCHANDERL, ‚so große Mengen unverkennbarer Bakterien 
(d.h. Stäbchenbakterien) wie in den Zellen der genannten Galium- 
Arten‘ habe er „noch nie‘ beobachtet. 

Weil ich nun in dieser Sache Skeptiker bin — ich glaube hierin nicht 
allein dazustehen —, habe ich mich selbst überzeugen wollen, zumal es 
so einfach sein soll, und habe Galium Mollugo und @. silvaticum benützt. 
Wirklich sah ich in meinen Schnitten zahlreiche Körperchen von der 
erwähnten Größe (bei @. silvaticum sind sie etwas größer) in tanzender 
Bewegung und habe nun mit der Ölimmersion eine eingehende Unter- 
suchung vorgenommen. Zunächst fiel mir das starke Lichtbrechungs- 
vermögen der Körperchen auf; während man sonst bei der Betrachtung 
lebender Bakterien die Irisblendenöffnung verkleinern muß, war das hier 
nicht nötig. Die Gestalt vieler „Bakterien“ war nicht zylindrisch, 
sondern ähnelte einer flachgedrückten Spindel. Es wurde mir ferner 
sofort klar, daß die Bewegung nicht durch eigenen Antrieb vermittelst 
einer Geißel veranlaßt war, sondern daß es sich um die bekannte BRown- 
sche Molekularbewegung handelte. Die ,,Bakterien“ zeigten sich auch 
in den Interzellularräumen und außerhalb der Schnitte im Wasser, 
wohin sie durch die Präparation verschleppt waren. Vor allem aber 
waren sie nur in geschädigten Zellen zu finden, fehlten dagegen in ein- 
wandfrei ungeschädigten. Als ich mir nun die gesunden Chlorophyll- 
körner näher betrachtete, beobachtete ich in vielen von ihnen Körper- 
chen mit den gleichen Eigenschaften, wie die „Bakterien“ sie besitzen, 


1 Die Gartenbauwissenschaft 13, 406 (1939). 
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dieselben waren auch in den zerfallenden Chlorophylikörnern geschä- 
digter Zellen zu sehen. Dies erweckte in mir den Verdacht, daß es sehr 
kleine Stärkekörner seien, und die Schnitte wurden darum mit Jod- 
jodkalium behandelt. Danach waren die „Bakterien“ in der Tat schwärz- 
lich, wobei sie ihren Tanz ungestört fortsetzten, und die Körperchen 
in den Chlorophylikörnern, den gesunden wie den zerfallenden, hatten 
die gleiche Farbe angenommen. Demnach kann kein Zweifel bestehen: 
Die „Bakterien“ sind kleine Stärkekörnchen, die in den Chlorophyllkirnern 
gebildet und infolge der Präparation aus ihnen herausgeraten sind. 
Schließlich habe ich noch dieselben Galium-Sprosse, in denen die 
„Bakterien“ in großer Zahl festgestellt worden waren, in ein Gläschen 
mit Wasser gesetzt und sie im Hintergrunde de» Zimmers in schwacher 
Beleuchtung aufgestellt, überdeckt mit einer Glasglocke zum Schutze 
gegen übermäßige Transpiration. Nach drei Tagen waren die Sprosse 
noch vollkommen frisch, aber in den Schnitten war begreiflicherweise 
keine Spur von Stärke mehr nachweisbar, und es fehlten jetzt auch 
die „Bakterien“. 
So steht es mit SCHANDERLs ,,Schul- und Musterbeispiel‘“ ! 








(Aus dem Botanischen Institut der Universität Königsberg i. Pr.) 


DIE AUXOSPORENBILDUNG BEI MELOSIRA ARENARIA 
(MOORE) !. 
Von 


ALFRED RIETH. 
Mit 26 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 18. Mai 1940.) 


Auf Grund der Schalenform unterschied SCHÜTT zwei große Gruppen 
der Bacillariophyten: die pennaten Diatomeen und die zentrischen 
Diatomeen. Die Ergebnisse des Studiums der Fortpflanzungsverhältnisse 
schienen dieser auf Äußerlichkeiten beruhenden Einteilung den Rang 
einer auf wesentliche Unterschiede gestützten scharfen Trennung zu 
verleihen. Die Folgerungen sind jedoch verfrüht, solange wir nur über 
die Fortpflanzung der Pennaten gut unterrichtet sind. Die Verhältnisse 
bei den Zentrischen konnten trotz zahlreicher Bemühungen noch keines- 
wegs geklärt werden, und die Ansichten stehen sich, meist auf sehr ver- 
einzelte Beobachtungen gestützt, schroff gegenüber. Da eine ganze Reihe 
kritischer Zusammenfassungen und Erörterungen vorliegt, kann ich mich 
auf eine kurze Zusammenstellung der vertretenen Möglichkeiten be- 
schränken. 

I. Die Zentrischen sind Haplonten. 

Die Auxosporen entstehen rein vegetativ. Die Mikrosporen sind 
Gameten, die kopulieren. Die Reduktionsteilung erfolgt beim Keimen 
der Zygote. 

II. Die Zentrischen sind Diplonten. 

1. Die Auxosporen entstehen rein vegetativ. Die Mikrosporen sind 
Gameten. Die Reduktionsteilung erfolgt bei der Mikrosporenbildung, 
und zwar: 

a) Bei den ersten Teilungen (Schumipr). b) Nach der fünften Teilung 
(im 32er Stadium) (HoFKER). 

2. Die Auxosporen entstehen durch einen reduzierten Sexualvorgang 
(Persınsky). Die Mikrosporen sind Zoosporen. 

3. Die Auxosporen sind das Ergebnis der Befruchtung der Auxo- 
sporenmutterzelle durch eine Mikrospore. Eine Reduktionsteilung erfolgt 
sowohlän der Auxosporenmutterzelle als auch bei der Mikrosporenbildung 
(Went, s. GEITLER 1932, S. 11). 


1 Da aus äußeren Gründen nicht abzusehen ist, wann diese Untersuchungen 
weitergeführt werden können, werden sie veröffentlicht, obwohl der Verf. sich 
nicht verhehlt, daß noch manche Lücken auszufüllen sind. 


Planta. Bd. 31. 12 
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Durch die Untersuchungen von PERSIDSKY und GEITLER wurde in 
den letzten Jahren zumindest fiir Melosira varians und Chaetoceras 
boreale, was die Auxosporenbildung anbetrifft, der Fall II, wahrschein- 
lich gemacht. 

Die Beobachtungen CHoLNoKYs über die Auxosporenbildung bei 
Melosira arenaria sprachen dafür, daß für diese Art Ähnliches gilt. Er 
hatte, allerdings an spärlichem Material, in jungen Auxosporen drei Kerne 
gefunden, von denen zwei zugrunde gehen und einer zum Auxosporen- 
kern wird. Leider gelang es ihm nicht, über die Natur dieser Kerne 
Aufschluß zu bekommen. Es schien daher wünschenswert, den Vorgang 
noch einmal genau zu verfolgen. 

In der näheren Umgebung Königsbergs konnte Melosira arenaria 
nicht gefunden werden, sehr verbreitet ist sie aber in Masuren z. B. im 
Kreis Ortelsburg im Sandufer der Seen und in zahlreichen Bächen. 
Einen sehr guten Standort fand ich im Dezember 1937 im Kaddigfluß 
dicht bei der Brücke des Weges Gellen-Babenten. Von dieser Stelle 
wurden im Laufe des Jahres öfters Proben entnommen und gleich an 
Ort und Stelle mit dem Binokular durchmustert. Am 17. April 1938 
traf ich hier die Melosira arenaria in überaus reicher Auxosporenbildung. 
Die Wassertemperatur betrug + 6°C; py 7,9. Es mag von Interesse 
sein, zu erwähnen, daß gleichzeitig Cymbellaria cistula massenhaft und 
eine Pinnularia vereinzelt mit Auxosporen gefunden wurden. Im Laufe 
des Tages und der folgenden Nacht wurde zweistündlich in Sublimat- 
Eisessig fixiert, ein anderes Fixierungsgemisch stand nicht zur Verfügung. 
Reichlich entnommenes lebendes Material wurde am nächsten Tage im 
Institut in Schalen mit Standortwasser aufgestellt und vom 19. bis 
20. 4. in dreistündigem Abstand mit Chromessigsäure, eine kleinere Menge 
auch nach FLEMMING fixiert. Als ich am 21.4. den Standort erneut 
aufsuchte, fanden sich nur noch ganz vereinzelt Auxosporen. Aber ich 
hatte ein so reichliches Material in verschiedenen Entwicklungsstadien 
gesammelt, daß Aussicht bestand, die karyologischen Probleme klären 
zu können. 

Zwei Schwierigkeiten, auf die bereits CHOLNOKY hinweist, treten bei 
der Färbung und dem Einschließen der Präparate auf. Die Kieselschale 
der Art ist äußerst dick, und die Zellen sind überdies dicht mit dunkel- 
braunen Chromatophoren vollgestopft, die den Kern weitgehend ver- 
decken. Es kommt daher darauf an, einen Farbstoff zu verwenden, der 
möglichst ausschließlich die Kerne färbt, und der keine zeitlich zu scharf 
begrenzten Manipulationen erfordert. Es ist natürlich durchaus möglich, 
die Objekte in bestimmten, auch kurzen Zeiten durch die Reagenzien zu 
führen. Aber es stellte sich heraus, daß die Färbung dabei sehr ungleich- 
mäßig wird. Selbst die einzelnen Zellen des gleichen Fadens sind oft 
in verschiedenem Grade angefärbt. Ferner muß die Methode eine Auf- 
arbeitung größeren Materials ermöglichen. Wesentlich wäre es auch, ein 
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Verfahren zu finden, das die Stérung der Beobachtung, die durch den 
Kieselpanzer verursacht wird, ausschaltet. 

Eine Reihe gebräuchlicher Kernfarbstoffe konnten den genannten 
speziellen Anforderungen nicht entsprechen, wenngleich sie in Einzel- 
fällen gute Ergebnisse lieferten. So wurden nach der FEuLGEN-Methode 
wohl zum Teil recht schöne Bilder erhalten, aber leider nicht in allen 
Fällen; Ähnliches gilt von den Färbungen nach Mann, Newron und 
von der Gentianaviolettfärbung. Recht brauchbar erwiesen sich dagegen 
die Eisenhämatoxylinfarben, sowohl nach HEIDENHAIN (Eisenalaunbeize, 
Hämatoxylinfärbung) als auch besonders nach Hansen. Für die Unter- 
suchungen wurde im wesentlichen Eisentrioxyhämatoxylin (HANSEN) 
verwendet. Zur Erzielung einer durch Chromatophoren ungetrübten 
Kernfärbung setzt man der Farblösung vor Gebrauch 1% Schwefelsäure 
im Verhältnis 2:1 zu (Romeıs). 

Der Arbeitsgang ist folgender: 

a) Befreien der in 70% Alkohol aufbewahrten Proben von Sand 
einerseits und von den massenhaft vorhandenen kleinen pennaten 
Diatomeen andererseits durch Auswaschen und Sedimentieren in hohen 
Reagensgläsern. 

b) Zugabe der aus der Vorratsflasche filtrierten, mit 1% Schwefel- 
säure 2 : 1 versetzten Farblésung. Färbedauer 12—24 Stunden. 

c) Gründliches Wässern in Leitungswasser, dem eventuell etwas 
Ammoniakwasser zugesetzt wird. 

d) Dest. Wasser — Alkoholstufen — Xylolalkoholstufen > Xylol > 
Einschluß in Canadabalsam. 

Die ganze Färbung wird zweckmäßig in konischen Zentrifugen- 
gläschen vorgenommen; das Wechseln der Reagenzien gestaltet sich sehr 
einfach, da die Objekte gut sedimentieren und die darüber stehende 
Flüssigkeitsschicht mit der Pipette abgenommen werden kann. 

Es sei noch erwähnt, daß auch versucht wurde, die Algen mit Gelatine 
auf Deckgläser aufgeklebt zu behandeln, eine Methode, die nach einigem 
Probieren recht zuverlässig arbeitete, aber für größere Materialmengen 
nicht günstig ist. Bedeutung hätte sie in Verbindung mit einem Ver- 
fahren, die störende Kieselschale auszuschalten. Durch Behandlung mit 
alkoholischer Flußsäure kann die Schale gelöst werden, aber die Zell- 
leiber haben dann jegliche Festigkeit und Form verloren und sind trotz 
Erhaltung der Kerne und des Plasmas nicht brauchbar, ein Übelstand, 
der durch Aufkleben vor der Entkieselung behoben werden könnte. 
Leider stand kein an Stelle des Glases verwendbarer Stoff, der Fluß- 
säure, Alkohol und Farbbehandlung erträgt, zur Verfügung. 

Die optische Ausschaltung der Wandstruktur (Brechungsindex 1,427) 
glückte nicht restlos, so daß sich Canadabalsam, der gegen eingedicktes 
Zedernholzöl den Vorteil rascheren Trocknens hat, als Einschlußmittel 
empfahl. 


12* 
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Die Auxosporenentwicklung. 

Als erstes Anzeichen einer Zellteilung oder einer Auxosporenbildung 
beginnen die Schalen unter dem Druck des sich streckenden Protoplasten 
auseinanderzuweichen. Dabei zeigt sich, daß die ruhende Zelle nur eine 
Gürtelbandhälfte besitzt, die umschließende (MüLser). Erst bei der 
Teilung wird am freien Ende der umschlossenen Schale die zweite Gürtel- 
bandhälfte angelegt. Bei der jungen Auxosporenmutterzelle, die bis zu 








Abb. 1. Junge Au tt 1 Abb. 2. Auxosp tterzelle 
Schalenpräparat. Zweikernstadium. 

diesem Stadium von einer normal teilenden Zelle nicht unterschieden 
werden konnte, beobachtet man jetzt ein leichtes Zuriickweichen des 
Protoplasten aus der größeren Schalenhälfte. Zunächst in den aus 
Discus und Mantel gebildeten Ecken, dann 
an der Discusfläche selbst erfolgt die Ab- 
hebung, bis der Protoplast völlig von der 
alten Schalenhälfte gelöst ist. Die Tren- 
nung wird durch Ausscheidung einer Mem- 
bran vollendet (Abb. 6). Sie schließt an 
das innere Gürtelband an, das im Gegen- 
satz zur Ansicht von O. MULLER (1883, 
8.252) auch bei der Auxosporenbildung 
stets gefanden wurde. Die Hülle verkieselt 
alsbald, wie das säurebehandelte Präparat 
zeigt (Abb. 1), und die junge Auxosporen- 
mutterzelle ist völlig umschalt. Es bleibt 
ARR. 3. Fe gr mit dem Zufall überlassen, wann die alte, nun 
ohne Beziehung zu ihr stehende Schalen- 

hälfte abfällt. Ob diese Wandbildung als Rest einer Zellteilung auf- 
zufassen ist, mag dahingestellt sein, das in Abb. 2 dargestellte Stadium 
könnte so gedeutet werden. Es entspricht diese Annahme auch der 
Karstenschen Ansicht, daß eine Zellteilung der Ausgangspunkt jeder 
Auxosporenbildung gewesen sei. Freilich werden wir später sehen, daß die 
Deutung als rein vegetative Teilung nicht haltbar ist. Im Innern der aus 
der kleineren (umschlossenen) Schalenhälfte der Ausgangszelle und der 
aufgesetzten Kieselkappe gebildeten Hülle erfolgt die Anlage des Peri- 
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zoniums. Die weitere Entwicklung zeigt das Anschwellen der Zelle, das 
Gürtelband wird nach außen abgesprengt. Wir kommen zum Stadium 





Abb.4. Zwei junge Auxosporen, rechts mit abgesprengtem Gürtelband. 


der Abb. 3 und 4. Deutlich sieht man die Sekundärwand als Kiesel- 
kappe auf der Auxospore sitzen (Abb. 3) und das abgesprengte Gürtel- 
band zu beiden Seiten vor der Mutterschalenhälfte (Abb. 4). Die 
Achsenkreuzung der Erstlingszelle ist 
in Abb. 5 dargestellt. 

Die Frage, wann Auxosporen ge- 
bildet werden, ist noch nicht restlos 
geklärt. Der Ansicht Prirzzrs, daß 
die gesetzmäßige Verkleinerung der 
Diatomeenzelle bei den vegetativen 
Teilungen zu ‘einer Minimalgröße 
führe, die notwendig Auxosporenbil- 
dung bedinge, mu die neueren “””** a pr spé 
Befunde über Auslösbarkeit der Auxo- 
sporenbildung durch äuBere Faktoren gegenübergestellt. Es muB jedoch 
darin, wie schon OLTMANNS betont, kein Widerspruch liegen, wenn wir 
nämlich annehmen, daß erst in einem gewissen Größenbereich die 








Abb. 6. Zwei Auxosporenmutterzellen. 


innere Disposition gegeben ist, die äußere Faktoren wirksam werden 
läßt. Zum anderen darf nicht jedes Auskriechen eines Protoplasten 
mit folgender Neubeschalung als Auxosporenbildung bezeichnet werden. 
Das mir zur Verfügung stehende reichliche Material gestattete, zahlreiche 
Messungen des Transversaldurchmessers auxosporenbildender Zellen vor- 
zunehmen. Das Ergebnis ist in Tabelle 1 wiedergegeben. In Tabelle 2 
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findet sich die bei Melosira arenaria bisher beobachtete Größenvariation 
eingetragen, ohne Riicksicht darauf, ob es sich um vegetative oder 
um auxosporenbildende Zellen handelt. 





Tabelle 1. Größe der auxosporenbildenden Zellen. 


1 5 106 | 264 | 209 | 125 | 35 9 
7 51—55|56—59|60—63164—67|68—69 





Tabelle 2. GrôBenvariation bei Mel. arenaria. 

















Transversal- Transversal- 
Beobachter durchmesser Beobachter durchmesser 
u u 
Kirzwe .i.'.. 41—87 O. MÜLLER . . . 47—95 
BER. . . A. - 66—130 HusSTEDT . . . . 40—140 
RABENHORST . . . 115 BEER... . 38—105 
SCHUHMANN . . . 39—95 


Aus diesen Werten geht hervor, daß Auxosporen nur bei einer in 
der Nähe der Minimalgröße liegenden Zellgröße gefunden wurden. Das 
entspricht den Angaben Miquezs, der an Reinkulturen anderer Arten 
feststellte, daß die Auxosporenbildung stets bei einer Größe erfolgte, 
die etwas oberhalb der Minimalgröße 
lag, während die kleinsten Zellen keine 
Auxosporen mehr bilden konnten. 


Die karyologischen Bilder. 
Zunächst sollen die in den Prä- 
paraten gefundenen bemerkenswerten 
Stadien an Hand der Abbildungen er- 
läutert werden. Sie lassen sich zwang- 
los in drei Gruppen zusammenfassen. 
I. In Gruppe I ist der häufigste 
Fall dargestellt (Abb. 7—11). Neben 
= "Rostkörper, ©). Der dunkle Fleck dem dits Kern findet sich 
a rm A en der ein stark farbbarer ,,Restkérper“, bei 
Verunreinigung her. Eisenhämatoxylinfärbung durchaus 
ähnlich dem Nukleolus normaler Kerne. 
Die FeuLsen-Färbung zeigt jedoch, daß es sich um einen degene- 
rierenden Kern handelt. Das Bild ‚„Kern-Restkörper‘‘ findet sich so- 
wohl in der Auxosporenmutterzelle als auch in allen Stadien der Auxo- 
spore; in der Erstlingszelle ist dann der Restkörper verschwunden 
(Abb. 7, 8, 11, 5). In Abb. 9 und 10 finden sich zwei Restkörper neben 
dem normalen Kern. 
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IL. Die zweite Gruppe (Abb. 12, 13, 14, 15, 16) faßt die Fälle zusammen, 
in denen sich in einer Zelle zwei scharf umrissene Protoplasten finden, 
also eine Zellteilung ohne Wandbildung statt- 
gefunden hat. Die Kernverhältnisse lassen 
sich in folgende Reihe fassen: 

a) Jeder Protoplast hat einen Kern 
(Abb. 12, 13). 

b) Jeder Protoplast hat zwei Kerne 
(Abb. 14). 

c) Jeder Protoplast hat vier Kerne 4-8. Auxospore mit Kern 
(Abb. 12, 16). 4 ~— 

Dabei ist sehr gut zu erkennen, daB die Kerne in Gruppen zu je 
zwei zusammenliegen (Abb. 16). In Abb. 15 ist wohl ein Ubergangs- 


©: 














€ 





Abb. 9, Abb. 10. Abb. 11. Junge Auxospore 
Abb. 9 und 10. Junge Auxospore mit Kern mit Kern und Restkérper 
und zwei Restkérpern. (FEULGEN). 


stadium von b nach c gefaßt. In Abb. 15, 2 und 4 sind, wenn auch 
undeutlich, Teilungsspindeln zu erkennen. 








Abb. 12. Aux tterzellen. Links Zweikernstadium, Abb. 12a. Achtkern- 
rechts Achtkernstadium. stadium der Abb. 12. 








III. Die dritte Gruppe endlich zeigt das Auftreten kleiner runder 
Gebilde mit einem um 8 y liegenden Durchmesser (Abb. 17, 18, 19, 20, 
21, 22, 25). Sie finden sich sowohl in Auxosporenmutterzellen als in 
Auxosporen und in einem Falle auch in einer vegetativen Zelle. Die 
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Zahl schwankt zwischen zwei bis acht, mehr als acht wurden bei Melosira 
arenaria in keinem Falle gefunden. Ähnliche Bildungen sah ich einmal 
bei einer Pinnularia (Abb. 23, 24). 








Abb.13. Junge A tt 1 Abb. 14. Auxosp tterzelle. 
Ausnahmsweise ist der Bildung der Kiesel- Vierkernstadium. 
kappe eine Zellteilung vorhergegangen. 











Abb. 15. A tterzelle. Übergang Abb 15a. Die Kernverhältnisse 
vom Vierkern- zum Achtkernstadium. aus Abb. 15. 




















Abb. 16.. Au tt ll Abb. 17. Auxosporenmutterzelle mit zwei 
A Fremdorganismen. 


Bilder, wie sie in Gruppe II und III wiedergegeben werden, traten 
in meinen Präparaten mehrfach auf, wenngleich im Verhältnis zur Zahl 
durchmusterter Auxosporen, deren es immerhin gegen 1200 gewesen sind, 


keineswegs häufig. Um zufällige Erscheinungen kann es sich aber trotz- 
dem nicht handeln. Am reichsten an diesen Stadien erwiesen sich in 
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den Abendstunden des 18. 4. fixierte Proben. Vegetative Kernteilungs- 
stadien fand ich gleichfalls nur wenige, lediglich eine um 9 Uhr fixierte 
Probe enthält zahlreiche Metaphasen. 

Ich will nun versuchen, diese Beobachtungen zu deuten. 

Die Gruppe I fügt sich den Ergebnissen CHOLNOKYs ein; wir hätten 
den Großkern und die Reste des einen Klein- 
kernes vor uns, der andere Kleinkern wäre 








Abb. 18. Auxosp tt Abb. 19. Junge Auxospore Abb. 20. Die Struktur der 
zelle mit drei Fremd- mit vier Fremdorganismen. Fremdorganismen aus einer 
organismen. Auxospore. 


schon der Chromatolyse zum Opfer gefallen. Das Dreikernstadium zu 
finden, ist mir nicht gelungen (vgl. jedoch Abb. 9 und 10!), was bei 
meinem reichen Material verwunderlich ist, selbst wenn man berück- 
sichtigt, daß es möglicherweise 
sehr schnell durchlaufen wird. 





Abb. 21. Auxospore mit acht Abb. 21a. Abb. 21 als Mikroaufnahme. 
Fremdorganismen. 


Leider macht CHOLNOKY weder Angaben über die Häufigkeit des Drei- 
kernstadiums in seinen Präparaten noch über die Tageszeit, zu der die 
Proben, die es enthielten, fixiert wurden. Er betont lediglich, Auxo- 
sporen nur in beschränkter Zahl gesehen zu haben, sowie, daß zu ver- 
schiedenen Tages- und auch Nachtzeiten fixiert wurde. Aber wir haben 
es bei den vorliegenden Bildern wahrscheinlich mit einem Endzustand 
zu tun, der ohne die fehlenden vorhergehenden Stufen nicht weiter 
erörtert werden kann. 

Weit interessanter liegen die Dinge in Gruppe II und III. Besonders 
bei II läßt sich eine Entwicklungsreihe nicht verkennen. In einer Zelle 
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erfolgt eine Teilung des Kernes und des Protoplasten, die Wandbildung 
jedoch unterbleibt. Es entsteht so eine Zelle mit zwei Kernen und zwei 
Protoplasten. Jeder der Kerne macht 
in der Folge zwei Teilungen durch, 
als deren Ergebnis jeder Protoplast 
vier Kerne enthält. Es liegt nahe, 


die Reduktion erfolgt, obgleich ein 





Abb. 22. A tt lle mit acht Abb. 23. Pinnularia mit neun Fremd- 
organismen. Mikroaufnahme. 





karyologischer Beweis nicht vorliegt. Wenn dem so ist, haben wir in 
der Zelle ein Gametangium mit zwei Gametenmutterzellen zu sehen, 
aus denen zwei Gameten entstehen. Die Verhältnisse liegen dann ähn- 
lich, wie sie von Karsten für Ach- 
nanthes subsessilis und von GEITLER 
für Amphora Normani geschildert 


























Abb. 24. Zeichnung der Abb. 23. Abb. 25. Vegetative Melosirazelle mit 
Fremdorganismen. 


wurden, und gehören zum Husreprschen reduzierten Typus B, der 
autogamen (besser: automiktischen) Auxosporenbildung. Melosira are- 
naria steht aber mehr am Anfang der Reduktionsreihe, da im Gegen- 
satz zu Amphora Normani nicht vier Kerne gebildet werden, von denen 
GEITLER allerdings nur zwei durch Beobachtung feststellen konnte, 
sondern acht. Während also bei Amphora aus einer Auxosporenmutter- 
zelle eine Gametenmutterzelle hervorgeht, die vier Gametenkerne liefert, 
von denen zwei zugrunde gehen und die beiden anderen verschmelzen, 
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würde nach dieser Ansicht bei Melosira arenaria die Auxosporenmutter- 
zelle zwei Gametenmutterzellen bilden. Jede derselben macht die Re- 
duktionsteilung durch und liefert unter Degeneration von drei Kernen 
je einen Gameten. Diese beiden Gameten aus derselben Auxosporen- 
mutterzelle verschmelzen dann (Abb. 26). 

Strenggenommen möchte ich im vorliegenden Falle lieber nach 
Harrmanns Terminologie von paedogamer Auxosporenbildung sprechen 
und auf die Analogie mit den Vorgängen bei Actinophrys sol hinweisen. 

Die Annahme einer Automixis bei zentrischen Diatomeen ist zudem 
keineswegs neu. Schon THWAITES, der als erster Auxosporen bei Melosira 
varians genau beobachtete, sprach 1847 die Ansicht aus, daß sich in 
einer Zelle ohne Teilung 


der Inhalt in zwei phy- 

siologisch verschiedene 

Plasmamassen trennt, Gamet MZ 

die sich dann wieder 

vereinigen. Er konnte Red. 

seine Ansicht, zu der er 

in Erwägung der Ver- =, al a 
hältnisse bei Pennaten Zwote ni Mee en 

und bei Zygnema kam, 

nicht durch Beobach- Auxospore ] 


g Amphora Normani ÿ : 
tungen stützen. Erst Chon Melosira arenaria 
Livers beschreibt 1862 # Abb. 26. 


dergleichen: ‚‚Wennaus 
einer solchen Zelle (Melosira varians) eine Sporangialzelle hervorgehen 
soll, so zieht sich der farbige Inhalt in der völlig geschlossenen Zelle 
nach den beiden Seitenstücken derselben hin auseinander, so daß oft der 
ganze Raum unter dem Ringe frei wird. .... - Nachdem er kiirzere 
oder längere Zeit, oft nur wenige Minuten, in der getrennten Lage ge- 
ruht hat, zieht er sich wieder gegen die Mitte hin zusammen und breitet 
sich wieder über dieselbe aus, ebenso wie vor seiner Theilung.“ Von 
späteren Beobachtern wurde dieser Vorgang nicht wieder gesehen. 

Aber auch mit den von CHOLNOKY gegebenen Bildern sche nt mir 
diese Deutung meiner Befunde als Pädogamie nicht unvereinbar zu 
sein. Da er nur ein Dreikernstadium findet, wovon ein Kern ‚in einem 
prophaseähnlichen Zustande ist, der auch von einer kürzlich erfolgten 
Kopulation herrühren kann“, nimmt er vier ursprüngliche Kerne an 
und damit Parthenogamie; genau so kann aber auch eine Automixis 
von den acht in meinen Präparaten auftretenden Kernen zu diesen drei 
Kernen führen. 

Leider klafft zwischen den in Gruppe I und den in Gruppe II 
zusammengefaßten Bildern eine Lücke in der Beobachtung, so daß die 
Annahme einer von II zu I führenden Entwicklungsreihe nicht gesichert 
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ist. Es besteht daher auch die Möglichkeit, in Gruppe II mit GertLeR 
eine „phylogenetische Reminiszenz an die Gametenbildung‘‘ zu sehen, 
die normalerweise nicht durchlaufen wird und, in einer Sackgasse endend, 
gar nicht mehr zur Auxosporenbildung führt. 

Welche Bedeutung kommt nun aber den in Gruppe III wieder- 
gegebenen Befunden zu ? 

Wahrscheinlich handelt es sich um eine Fremdinfektion, die mit 
dem Entwicklungsablauf der Melosira arenaria nur dadurch in Beziehung 
steht, daß die junge Auxospore einer solchen Infektion leichter aus- 
gesetzt ist als die stark beschalte vegetative Zelle, in die ein Eindringen 
sehr schwierig sein dürfte. Die Möglichkeit, durch solche Infektionen 
einer Täuschung anheimzufallen, ist sehr groß, namentlich die Zahlen- 
verhältnisse (acht!) verleiten dazu, an zur Entwicklung der Melosira 
gehörige Stadien zu denken. Absolute Klarheit können nur Lebend- 
beobachtung und Infektionsversuch geben. Sie sind jedoch nur sehr 
vom Zufall begünstigt auszuführen, denn einmal sind die Fälle doch 
insgesamt recht selten und vor allem im Leben bei dieser für die Beob- 
achtung an sich schon nicht günstigen Diatomee wohl nur sehr schwierig 
zu finden. Folgende Gründe scheinen mir aber für die Annahme eines 
Fremdorganismus zu sprechen: 

1. Die Struktur der Gebilde. Sie sind amöbenartig vakuolig. Es 
finden sich keine Anzeichen von Chromatophoren, deren Fehlen einen 
Fremdorganismus wahrscheinlich macht, während ihr Vorhandensein 
nicht gegen einen solchen spräche (Abb. 20). 

2. Das Auftreten in ganz verschiedenen Entwicklungsstadien der 
Auxosporen, in einigen Fällen in Auxosporen, bei denen eine Verletzung 
der Wand zu erkennen ist. 

Dabei ist zunächst noch nicht zu entscheiden, ob es sich um Parasiten 
handelt, oder ob die Individuen erst in abgestorbene Zellen einwanderten. 
Im Schrifttum spielen Parasiten, namentlich in bezug auf die Mikro- 
sporenfrage, eine große Rolle. So berichtet schon Lüpers 1860 über 
eine Reihe von Fällen. Lange Zeit wurden die immer wieder auftauchenden 
Mikrosporenbeobachtungen als Verwechslungen mit Parasitenbefall ab- 
gelehnt. Auch heute sind Mikrosporen für Süßwasserarten noch nicht 
eindeutig nachgewiesen, während ihr Vorkommen bei Seewasserarten 
sichergestellt ist. 

Leider ist es mir trotz des reichen Materials bisher nieht gelungen, 
den Entwicklungsgang der Melosira arenaria lückenlos zu verfolgen. 
Die Deutung und vor allem die Verknüpfung der beobachteten Bilder 
ist daher nicht restlos sicher, ein Nachteil, der sich beim Arbeiten mit 
fixiertem Material in den allermeisten Fällen herausstellt, aber hier bei 
der Vielheit der Stadien besonders sichtbar wird. Die weitere Arbeit 
kann daher nicht allein auf dem meist üblichen Wege der Freiland- 
materialbeobachtung geleistet werden; nur systematisches Kultivieren 
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wird die Möglichkeit geben, die Stadien sicher einzuordnen und das 
Problem der zentrischen Diatomeen einwandfrei zu lösen. Über der- 
artige Versuche mit Meeresformen wird demnächst berichtet werden. 


Die vorliegenden Untersuchungen wurden in den Jahren 1937/38 
im Botanischen Institut der Universität Königsberg i. Pr. ausgeführt. 
Herrn Prof. Dr. Mor#es danke ich für seine weit über den Rahmen 
dieser Arbeit hinausgehenden Anregungen, dem Reichsforschungsrat für 
die Bereitstellung von Mitteln. 
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ANIONENATMUNG UND BLUTEN. 


Von 
Henerxk LUNDEGÄRDH 
(Uppsala). 


(Eingegangen am 3. Juni 1940.) 


In einer neulich erschienenen Arbeit weist Sreıpeu (1939) einen Zu- 
sammenhang zwischen Atmung und Bluten nach. Er äußert die Ver- 
mutung, daß die treibende Kraft des Blutens ein ,,enzymatischer Abbau 
von Reservestoffen“ sei. Ähnliche Vorstellungen hat früher schon ROMELL 
(1918) geäußert. Zu dieser Hypothese kann gesagt werden, daß das 
Bluten physikalisch entweder ein hydrostatischer oder ein osmotischer 
Vorgang sein muß, und in beiden Fällen muß ein Bindeglied zwischen 
der Atmung und dem Bluten wirken, das chemische Energie in hydro- 
statische oder osmotische umwandelt. Hierüber haben weder RoMELL 
noch SPEIDEL annehmbare Vorstellungen entwickelt. In dem Phänomen 
der Anionenatmung der Wurzeln ist nun seit mehreren Jahren ein Vorgang 
bekannt, in welchem die Atmung osmotische Energie schafft. In einer 
kürzlich erschienenen Arbeit habe ich unter anderem auch eine kausale 
Verbindung zwischen Anionenatmung und Bluten skizziert. Ich möchte 
jetzt etwas ausführlicher diesen Gedankengang entwickeln. 

Die Anionenatmung wurde zum ersten Male in einer Arbeit von 
LunpecArpH und Bursrrém (1933) beschrieben. Der Vorgang ist 
später eingehend und vielseitig verfolgt worden (LuNpEGARDH und 
Burstr6m 1935, LUNDEGÄRDH 1935, 1937, 1940), und es hat sich hierbei 
herausgestellt, daß die normale Salzaufnahme der Wurzeln (es wurden 
Weizen, Roggen, Tabak und Erbsen untersucht) mit einem aeroben 
(RQ = 1) Atmungsvorgang gekoppelt ist, der sich in vieler Hinsicht 
von der in allen Zellen stattfindenden Grundatmung unterscheidet. 
Unter im übrigen konstanten Versuchsbedingungen verhält sich die 
Anionenatmung bei variierter Salzkonzentration der Lösung annähernd 
proportional der Menge der aufgenommenen Anionen des Salzes. Der 


Quotient k — —Amionenstmung ist aber nicht der Ausdruck für eine 


inahme 
stöchiometrische Relation zwischen den aufgenommenen Anionen und 
dem verbrauchten Sauerstoff (oder der ausgeschiedenen Kohlensäure), 
sondern seine Größe wird weitgehend von den elektrochemischen Ver- 
hältnissen in der Wurzel bedingt (s. LunpesÄrpH 1940). Nach meiner 
Theorie der Ionenaufnahme in lebende Zellen (1935, 1939, 1940) ist die 
Anionenatmung der aktive Hebel für die Salzaufnahme, weil eben die 
Anionen auf Grund der normal elektronegativen Ladung der Plasma- 
membran einen Energiezuschuß brauchen, um in die Zellen einzutreten, 
während die Kationen adsorptiv angezogen werden. Die Anionenatmung 
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bewirkt folglich die Salzakkumulierung im Wurzelgewebe. Diese Theorie 
der Salzaufnahme ist für tierische Membranen von Hur (1936) und Krocu 
(1937, 1938) aufgenommen worden. Fiir eine Salzpflanze, Aster tri- 
polium, hat van Eux (1939) das Prinzip der quantitativen Beziehung 
zwischen Atmung und Salzaufnahme bestatigt. 

Der Ausgangspunkt für meine Annahme von einer ursächlichen Be- 
ziehung zwischen Anionenatmung und Bluten bilden die in meinem 
Laboratorium ausgefiihrten Analysen von dem Blutungssaft der Weizen- 
keimlinge (LuNpEGARDH 1937, 1940). Es hat sich nämlich in Über- 
einstimmung mit früheren Angaben (s. Kostyrschew 1931, 8. 64, 
LaINE 1934) gezeigt, daß der Blutungssaft beträchtliche Mengen von 
Salzen enthält. Die Konzentration des Saftes steht in einer gewissen 
Beziehung zu der Konzentration der Nährlösung (LunpEGARDH 1937, 
Tabeue XVI!) und ist im allgemeinen bedeutend höher als die der letz- 
teren. In einem Fall enthielt z. B. der Saft 0,038 Millimol/Liter Kationen 
gegen 0,002 Millimol/Liter in der Nährlösung. Hieraus kann der Schluß 
gezogen werden, daß Salze in die Gefäße gegen das Konzentrationsgefälle 
bewegt werden. Die Mitwirkung der Anionenatmung ist insofern klar, 
als nicht nur metallische Kationen, sondern auch Anionen, z. B. Cl, 
aus der Nährlösung in die Gefäße transportiert werden, und als aus 
einer verdünnten Nährlösung Anionenaufnahme ohne Anionenatmung 
nicht stattfinden.kann. Eine weitere Aufklärung braucht nur noch die 
Frage, wie die Anionenatmung, die eine Akkumulierung von Salzen im 
Gewebe bewirkt, auch eine Exkretion von Salzen lenken kann. 


Zur Beleuchtung der Frage wurden eine Anzahl von parallelen 
Analysen von dem hydraulisch ausgepreßten Saft der Wurzelenden 
und dem Blutungssaft ausgeführt. Die Analysen umfaßten die maß- 
gebenden Kationen K, Ca und Mg, sowie Mn. Wie das folgende Schema 


zeigt, 
Nährlösung Wurzelgewebe Blutungssaft 
Mol/Liter 0,002—0,005 > 0,050 — 0,030 
Akkumulierung Exkretion 





wird im Gewebe die Kationenkonzentration 10—25fach erhöht, wäh- 
rend der Blutungssaft eine etwas niedrigere Konzentration als das 
Gewebe zeigt. Diese Tatsache beweist natürlich nicht, daß nicht am 
Ort der Exkretion, also im unteren Teil der Gefäße, noch höhere Konzen- 
trationen auftreten, die dann, durch das gleichzeitig einströmende 
Wasser, kontinuierlich verdünnt werden. Es kann also sehr wohl der 
Fall gedacht werden, daß an der Außenseite derjenigen Zellen, die an 
die toten Gefäße grenzen, recht hohe osmotische Drucke entstehen. 


1 Aus dieser Tabelle ist unter anderem zu ersehen, daß die Erhöhung der 
Konzentration der Nährlösung von 2 auf 5 Millimol/Liter eine Erhöhung des K-Ge- 
halts des Blutungssaftes von 17 auf 27 Millimol/Liter zur Folge hat. 
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Eine Durchschnittsanalyse des Wurzelgewebes besagt ähnlicherweise 
nichts über die Möglichkeit, daß einzelne Zellen oder Schichten einen 
noch bedeutend höheren Akkumulierungsgrad als 10:1 oder 25:1 zeigen 
könnten. 

Zunächst bleibt klarzulegen, daß eine Exkretion von Salzen im Grunde 
genau derselbe Vorgang wie die Akkumulierung im Saftraum einer 
einzelnen Zelle oder in den inneren Gewebeschichten einer Wurzel ist. 
Die Anionenatmung muß sowieso zwischen zwei örtlich unterschied- 
lichen Niveaus, A-Niveau und I-Niveau, arbeiten, und der ganze Vorgang 
bedeutet, daß Ionen von dem ersten zu dem zweiten aktiv transportiert 
werden. Nach der von mir entwickelten elektrochemischen Theorie der 
Anionenatmung (LUNDEGÂRDH 1939, 1940) hat diese Polarität eine 
biochemische Grundlage, indem der Ort der Anionenaufnahme (das 
A-Niveau) durch starke Oxydierungstätigkeit in einem speziellen Redox- 
System ausgezeichnet wird, während die Akkumulierungszone (das 
I-Niveau) die Überhandnahme der reduzierten Stufe in demselben 
System bezeichnet. Die Richtung der Akkumulierung erstreckt sich 
deshalb allgemein zwischen der Außenseite und der Innenseite des frei 
umspülten Organs, ist mit anderen Worten parallel mit der Diffusions- 
richtung des Sauerstoffs. Ob außerdem eine submikroskopische Struktur 
die Verbindung zwischen den zwei Akkumulierungsstufen vermittelt, mag 
dahingestellt bleiben. Elektrochemisch äußert sich die Polarität der 
Akkumulierungsunterlage, sei es des Plasmabelegs einer einzelnen Zelle 
oder eines Symplasten wie des Wurzelgewebes, als ein Potential- 
unterschied zwischen dem A-Niveau und dem I-Niveau (s. LUNDE- 
GÄRDH 1938, 1939, 1940). 

Wie der Zellsaft einer einzelnen Pflanzenzelle nichtlebend ist, und 
wie also das wandständige Protoplasma die äußere Lösung von der 
inneren Lösung trennt, so kann man das Wurzelgewebe als einen Sym- 
plasten betrachten, der die Nährlösung von dem wässerigen Inhalt der 
Gefäße trennt. Die Salzaufnahme findet dann an der sauerstoffreichen 
Außenseite (= die Summe der Plasmamembranen in der Zone der jungen 
Wurzelhaare) statt, die Salze werden unter Mitwirkung der aeroben 
Anionenatmung an die sauerstoffärmere Innenseite (— die Summe der 
an die Gefäße grenzenden Plasmamembranen) transportiert und in die 
Gefäße ausgeschieden. An dieser Theorie wird nichts geändert, falls 
einzelne Zellschichten außerdem transitorisch Akkumulierungszonen 
darstellen würden. 

Die in die Gefäße ausgeschiedenen Salze wirken osmotisch anziehend 
auf das Wasser in den umgebenden lebenden Zellen, und weil diese 
wiederum in kontinuierlicher Verbindung mit der Nährlösung stehen 
so ergibt sich ein ununterbrochener Strom von Wasser in die Gefäße 
hinein. Durch SrerP und Brewie (1935) ist bekannt, daß die Ab- 
sorption von Wasser je nach den Umständen etwas wechseln kann, 
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aber normal in der Zone der jiingeren Wurzelhaare stattfindet. Hier 
findet auch die maximale Absorption von Salzen statt (vgl. Burström 
1939, Grecory und Wooprorp 1939, LunpgcArpH 1940). Solange die 
lebenden Wurzelzellen voll turgeszent sind, kann offenbar kein Wider- 
stand gegen die Einströmung des Wassers in die Gefäße gesetzt werden, 
weil ja die Saugkraft gleich dem osmotischen Druck minus dem Wand- 
druck ist. Die osmotische Saugwirkung der in die Gefäße auf Grund 
der Anionenatmung ausgeschiedenen Salze kann sich also normal voll 
entwickeln, auch wenn vorübergehend nur wenig Salze in die Gefäße 
ausgeschieden werden. 

Die hier entwickelte Theorie des Blutens findet eine Stütze in der 
Beobachtung HENDERSONs (1934), daß auch Wasserabsorption und 
Wurzelatmung parallel gehen. Das verbindende Glied ist hierbei die 
Anionenatmung, die die osmotische Treibkraft für die Wasserabsorption 
schafft. 

Nach den Untersuchungen von Warre (1938) an Tomatenwurzeln 
kann der Blutungsdruck zu ganz erheblichen Werten, mehreren Atmo- 
sphären entsprechend, steigen. Dies würde eine entsprechend starke 
Ausscheidung von Salzen in die unteren Gefäße der Wurzeln voraus- 
setzen. Ist eine solche Ausscheidung möglich ? 

Meine direkten Analysen von dem Blutungssaft von Weizenkeim- 
lingen zeigten einen durchschnittlichen osmotischen Druck von 1,3 Atmo- 
sphären, entsprechend der Konzentration von etwa 0,03 Mol/Liter. 
Man muß aber hierbei, wie oben erwähnt, bedenken, daß der Salzgehalt 
des schon aus dem Stammstumpf austretenden Saftes kein zuverlässiges 
Maß der Konzentration in dem unteren Teil der Gefäße, wo die Aus- 
scheidung wahrscheinlich am stärksten ist, abgibt. Diese kann natürlich 
viel höher sein, wobei der entsprechend höhere osmotische Druck eine 
starke Einsaugung von außen bewirken muß, weil ja die Seitenfläche 
der Gefäße, die an das Gewebe und hierdurch indirekt an die äußere 
Lösung grenzt, außerordentlich viel größer als ihre Querfläche 
ist. Bs ist deswegen wenig wahrscheinlich, daß eine „Zurücksaugung‘ 
aus den oberen Gefäßteilen stattfindet. Im Gegenteil muß der untere 
Teil der Gefäße wie eine Osmometerzelle wirken, die das obenstehende 
Wasser in die Höhe treibt. Man kann hieraus den Schluß ziehen, daß 
sehr hohe statische Blutungsdrucke entstehen können, auch wenn die 
Zone der Salzexkretion in den Gefäßen klein ist. Die Konvektion in 
den engen Gefäßen ist unbedeutend, und eine örtlich begrenzte „Blase“ 
von höherer Salzkonzentration kann aus diesem Grund einen hohen 
Druck in einem geschlossenen Gefäßsystem entwickeln. Normalerweise 
bewegt sich das Wasser infolge der Saugung bei der Transpiration auf- 
wärts, und es findet folglich durch die ununterbrochene neue Zufuhr von 
Wasser durch die Absorptionszone eine stetige Verdünnung statt, die 
bei lebhafter Transpiration zunimmt. Recht hohe Wurzeldrucke können 


Planta. Bd. 31. 13 














188 Henrik Lundegärdh : 


also nur bei ganz abgeschlossenen GefäBen, wie beim Blutungsexperiment, 
oder bei gehemmter Transpiration entstehen. Die Erfahrung lehrt 
ja auch, daB das Phänomen der Guttation vorwiegend bei feuchtem 
Wetter auftritt. Das aus den Hydathoden austretende Wasser ist also 
als eine notwendige Folge des bei der Anionenatmung geschaffenen 
osmotischen Druckes im unteren Teil der Gefäße zu betrachten. 

Die bei der Anionenatmung in Tätigkeit versetzten Kräfte sind ganz 


bedeutend. Rechnen wir mit k — —Anionenatmung _ | „inem Wert, 


nahme 
der meistens überschritten wird, so würde für jedes aufgenommene Anion 
1/, Glukosemolekül verbrannt werden, was 674000/6 = 112333 g-kal. 
macht. Die osmotische Arbeit bei der Salzakkumulierung kann aus der 
Formel 








A=RT-n% 
Cy 


berechnet werden. Hier sind R die Gaskonstante, T die absolute Tem- 
peratur, c, die Konzentration in der Lösung und c, die Konzentration im 
Organ. Bei einer hundertfachen Akkumulierung, also Du 100, ist eine 


Energiemenge von 2680 g-kal. erforderlich. Diese Energiemenge ist 
weniger als 1/,, der in der Anionenatmung entwickelten. Die verfüg- 
bare Energie würde also für eine mehr als tausendfache Akkumulierung 
ausreichen. Es würden also schon bei einer so niedrigen Außenkonzen- 
tration wie 0,001 Mol/Liter Gefäßdrucke von vielen Atmosphären ent- 
stehen können, auch wenn bei der Anionenatmung nur ein Bruchteil 
der entwickelten Energie für osmotische Arbeit in Anspruch genommen 
wird. Die Ergebnisse Wuirrs stehen also auch vom energetischen 
Standpunkt mit der Theorie der Anionenatmung im Einklang. 

Frühere Messungen des Wurzeldruckes gaben meistens nur relativ 
niedrige Drucke. Ein Grund hierfür ist wahrscheinlich die Tatsache, 
daß für eine ausgiebige Anionenatmung nicht nur die Anwesenheit von 
Nährsalzen im Medium sowie eine gute Durchlüftung des Bodens er- 
forderlich sind, sondern auch eine ausreichende Zufuhr von Zucker zu 
den Wurzelzellen. Ein abgeschnittenes Wurzelsystem kann hierbei 
leicht zu kurz kommen, wie meine Untersuchungen an Weizenkeim- 
lingen zeigen. Bei beschränkter Intensität der Anionenatmung ist es 
für die Entwicklung von hohen Drucken auch wichtig, daß so wenig 
Wasser wie möglich durch die Gefäße läuft, damit nicht die akkumu- 
lierten Salze zu stark verdünnt werden. 

Die viel erörterte Frage von einer Parallelität der Transpiration und 
der Salzbewegung durch die Gefäße kommt durch die hier vorgeführte 
Theorie in ein neues Licht. Es wurde schon betont, daß ein schneller 
Transpirationsstrom indirekt eine Verdünnung der Salzlösung in den 
Gefäßen bewirkt. Andererseits werden unzweifelhaft die im unteren 
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Teil des Gefäßsystems akkumulierten Salze schneller in die Blätter be- 
fördert. Weil die Anionenatmung hierdurch gegen einen geringeren 
Konzentrationsdruck als bei gehemmter Transpiration arbeiten kann, 
so wird theoretisch ihre Leistungsfähigkeit unzweifelhaft etwas erhöht. 
Hierüber müssen besondere Untersuchungen entscheiden. Die Wasser- 
bewegung an sich kann voraussichtlich keinen Einfluß auf die Anionen- 
atmung ausüben. 

Zum Schluß einige Worte über das Zusammenspiel zwischen Bluten 
und Transpiration bei der Wasserversorgung. Es wird wohl meistens 
in Übereinstimmung mit der Kohäsionstheorie angenommen, daß es 
die von den Blättern ausgehende Saugung ist, die das Wasser in die 
Baumkronen treibt. Dies ist wahrscheinlich richtig, aber nicht auf Grund 
der Prämissen, von denen man im allgemeinen ausgeht. Wir wissen 
jetzt, daß wahrscheinlich alle Wurzelsysteme dank der bei der Anionen- 
atmung geschaffenen osmotischen Kräfte imstande sind, außerordentlich 
hohe Steighöhen zu überwinden. Diese großen Steighöhen werden aber 
nur in dem Fall voll verwirklicht, daß der durch die Gefäße fließende 
Wasserstrom sehr beschränkt ist: im entgegengesetzten Fall wird der 
Gefäßinhalt zu stark verdünnt. Bei starker Beanspruchung des Leitungs- 
systems, also bei starker Transpiration, würde also der osmotische Druck 
in den Wurzelgefäßen nicht ausreichen, um genügend viel Wasser in 
die Blätter zu transportieren. Auch der Filtrationswiderstand im Wurzel- 
parenchym und der Strömungswiderstand in den Gefäßen sind hierbei 
zu berücksichtigen. 

Die Transpirationssaugung hat also ihre große Bedeutung, und es 
wurden ja häufig auch negative Drucke in den Gefäßen festgestellt. 
Erst bei abnehmender Transpiration tritt der mit der Salzaufnahme 
kausal verbundene Wurzeldruck in Tätigkeit für den Wassertransport. 
Man soll wahrscheinlich nicht diese Einschaltung des Wurzeldrucks 
unterschätzen. Durch ihn wird den oberen Pflanzenteilen auch bei 
völlig eingestellter Transpiration eine Salzzufuhr gesichert. Das aus 
den Hydathoden tropfende Wasser enthält die Salze aus den Wurzeln. 


Nach den Untersuchungen von ARENS (1936) und LAUSBERG (1935) 
werden Salze im normalen Leben der Pflanze auch von der Oberseite 
der Blätter ausgeschieden. Dieses Phänomen kann wohl nicht direkt 
auf den von den Wurzeln ausgeübten Salzdruck zurückgeführt werden. 
Denn es findet hier offenbar eine ähnliche Exkretion statt, wie wir sie für 
die an die Wurzelgefäße grenzenden lebenden Zellen angenommen haben. 
Für die lebhafte Salzzufuhr zu den Blattzellen ist andererseits die 
Anionenatmung der Wurzeln direkt verantwortlich. Es läßt sich viel- 
leicht allgemein annehmen, daß eine Salzausscheidung, sei es durch 
Hydathoden, sei es durch mehr unspezifizierte Blattzellen, ein Sicher- 
heitsregulator der Anionenatmung in den Wurzeln ist. Denn diese 
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arbeitet anscheinend auch dann fort, wenn die oberirdischen Teile schon 
geniigend mit Salzen versorgt sind. Eine weitere experimentelle Ver- 
folgung der hier angedeuteten Probleme wird zweifellos lohnend sein. 
Ich habe in diesem Aufsatz den unter gewissen Umstanden in dem 
Gefäßsystem entstehenden hydrostatischen Druck auf die osmotische 
Anziehung von Wasser seitens der in die unteren Wurzelgefäße aus- 
geschiedenen Salze zurückgeführt. Hierbei habe ich nicht eine unter 
allen Umständen synchrone Bewegung der Salze und des Wassers an- 
genommen, weil ja für die Wasserbewegung auch andere Faktoren, 
wie Sättigungsdefizit des Wurzelparenchyms, Filtrationswiderstande usw. 
maßgebend sind, geschweige denn die Transpirationsintensität. Die 
Permeabilität des Wurzelgewebes für Wasser wird ja auch von kolloid- 
chemischen Faktoren bestimmt, auf die wir hier nicht einzugehen 
brauchen, weil diese Frage ziemlich viel untersucht wurde. Ich will 
aber darauf aufmerksam machen, daß schon die bei der Anionenatmung 
wirkenden elektrischen Potentialunterschiede (LuUNDEGARDH 1940) eine 
elektroosmotische Bewegung von Wasser bedingen, die also mehr direkt 
synchron mit der Salzaufnahme stattfindet. Die Elektroosmose von 
dem Wasser einer Lösung ist ja vom physikalischen Standpunkt ein- 
gehend studiert worden (s. z. B. FREuNDLIOH: Capillarchemie, 4. Aufl., 
Bd. 1, S. 336. 1930), ohne besondere Untersuchungen läßt es sich aber 
nicht entscheiden, bis zu welchem Grade elektrokinetische Vorgänge bei 
dem Flüssigkeitstransport in den Gefäßen mitspielen. Für die Entstehung 
des mehr statischen Blutungsdrucks sind wahrscheinlich rein osmotische 
Vorgänge nach dem Typus des Osmometers verantwortlich. 
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ÜBER DIE BEDEUTUNG DES ALTERS FÜR DIE PHOTO- 
PERIODISCHE REAKTION VON KALANCHOE BLOSSFELDIANA. 


Von 


RıcHarp HARDER und Hans von WırscH. 
(Eingegangen am 10. Juni 1940.) 


Einleitung. 

Seit der Entdeckung der Langtags-, Kurztags- und tagneutralen 
Pflanzen durch GARNER und ALLARD (1920) haben sich unsere Kenntnisse 
über den Photoperiodismus außerordentlich erweitert. Unter anderem 
hat neuerdings ALLARD (1938) einen neuen Typus photoperiodisch 
reagierender Pflanzen entdeckt, die „Mitteltagspflanzen‘; sie blühen 
weder im langen noch im kurzen Tag, sondern nur bei mittlerer Tages- 
länge. Ferner sind — z. B. durch RoBERTS und STRUCKMEYER (1938) — 
Pflanzen bekannt geworden, bei denen die Art der photoperiodischen 
Reaktion überhaupt nicht festgelegt ist, sondern die je nach den 
Außenfaktoren sowohl als Langtags- wie als Kurztagspflanzen reagieren 
können. Einen Beitrag zur Kenntnis dieser Pflanzengruppe soll die 
nachstehende Mitteilung bringen. 


Versuchsmaterial und Methodik. 

Als Versuchsobjekt diente Kalanchoe Bloßfeldiana (Samen bezogen 
von der Gärtnerei Robert Bloßfeld, Potsdam), eine nach unseren bis- 
herigen Kenntnissen als ausgesprochene Kurztagspflanze anzusehende 
Crassulacee. Sie blüht bei Aussaat im Herbst oder Winter nicht im 
folgenden Sommer, sondern erst im nächsten Winter, läßt sich aber auch 
im Sommer schon ohne weiteres zum Blühen bringen, wenn man sie im 
9stündigen Kurztag hält. Die Pflanze ist recht sensibel, denn es ist 
nicht notwendig, die ganze Pflanze in den Kurztag zu uringen, sondern 
es genügt, bei einem einzigen Laubblatt die tägliche Beleuchtung auf 
9 Stunden zu beschränken, um den Vegetationspunkt, der sich samt 
allen übrigen Blättern der Pflanze und ihrem Stengel im 12stündigen 
Langtag befindet, zum Blühen zu veranlassen!. Sehr eigentümlich ist, 
daß sich mit der Tageslänge nicht nur die Fähigkeit, Blüten zu bilden, 
ändert, sondern daß auch der Habitus der Pflanze sich außerordentlich 
stark verwandelt: im Langtag sind die Internodien gestreckt, die Blätter 
groß, löffelförmig gekrümmt, schwach sukkulent und lang gestielt; im 
Kurztag stehen die Blattpaare gedrängt, die Blätter sind klein, außer- 


1 Näheres bei Harper und v. WırscH 1940, II. 
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ordentlich stark sukkulent, im Extrem fast walzenförmig und sitzend1, 
Die Unterschiede zwischen dem Lang- und Kurztagstypus sind so stark, 
daß man sie im nichtblühenden Zustand wohl schwerlich als zur gleichen 
Art gehörig ansehen würde. Diese habituellen Erscheinungen sollen in 
der nachstehenden Mitteilung aber unberücksichtigt bleiben; in ihr soll 
nur über die Abhängigkeit der Blütenbildung von der Tageslänge in Ver- 
bindung mit gewissen Außenfaktoren sowie hauptsächlich dem Alter der 
Pflanzen berichtet werden. 

Die hierfür erforderlichen Versuche wurden mit vielen hundert 
Pflanzen in einem im Sommer leer stehenden Kalthaus (Erikazeenhaus) 
angesetzt. Die Pflanzen wurden in 4 Gruppen aufgeteilt, die verschieden 
lange tägliche Beleuchtung erhielten, nämlich 6, 9, 12 und 24 Stunden. 
Zur Kürzung des natürlichen Tages wurden über die Gruppen große 
Dunkelstürze aus Holzrahmen gestülpt, die mit lichtdichtem schwarzem 
Stoff bespannt waren; außen waren sie mit weißem Stoff bekleidet. Sie 
kamen von 16 Uhr 30 Min. bis 10 Uhr 30 Min. (6-Stundentag), 16 Uhr 
30 Min. bis 7 Uhr 30 Min. (9-Stundentag) und 18 Uhr 30 Min. bis 6 Uhr 
30 Min. (12-Stundentag) über die Pflanzen; die während 24 Stunden 
beleuchtete Gruppe erhielt keinen Sturz und wurde von Sonnenuntergang 
bis Sonnenaufgang mit 200-Watt-Lampen, hinter denen sich weiße Papp- 
reflektoren befanden, aus etwa 1 m Abstand beleuchtet. 

In jeder Abteilung befand sich eine Anzahl von Pflanzen dauernd 
unter einer über einem rechteckigen, 30 cm hohen Lattengerüst be- 
festigten Bespannung aus weißem Nesseltuch, wodurch das Licht für 
diese Pflanzen um etwa 50% geschwächt wurde. 

Die Tageslängenversuche wurden mit Pflanzen beschickt, die am 
30.1., 21.3., 21.5. und 12. 7. 1939 ausgesät worden waren. Der Versuch 
selbst begann am 14. 7. 1939. Mit Ausnahme der Aussaat vom 12.7., die 
direkt nach dem Auflaufen in den Versuch genommen wurde, hatten die 
3 früheren Aussaaten ihr Vorleben in 3 verschiedenen Tageslängen ver- 
bracht, nämlich im 9stündigen Kurztag, im 12stündigen Langtag und 
in dem mit der Jahreszeit allmählich an- und dann wieder absteigenden 
natürlichen Tag, der bei Versuchsbeginn am 14. 7. schon seit 2 Monaten 
ein sehr ausgesprochener Langtag (Maximum am 21. 6. ungefähr 
18 Stunden) war. Vom Januar bis Ende Februar erhielten allerdings 
alle damals schon vorhandenen Pflanzen nur natürliche Tageslänge, also 
Kurztag; Anfang März wurde dann ein großes Dunkelzelt für 9stündigen 
Kurztag eingerichtet und mit einem Teil der Pflanzen besetzt; ab 5. 6. 
kam ein weiteres Zelt für 12-Stundentag hinzu, so daß nun alle 3 Tages- 
längen nebeneinander geboten wurden. 

Von allen 4 Aussaaten wurde während des Versuchs der größere 
Teil im vollen Licht gehalten, dazu kamen in die schattierte Abteilung 
noch Pflanzen der Aussaaten vom Mai und Juli. Im ganzen kamen auf 


1 Näheres bei HARDER und v. WırscH 1940, III. 
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diese Weise 41 Gruppen zustande!, von denen jede 15—30 Pflanzen 
umfaBte; nur von der Januaraussaat wurden weniger Exemplare ver- 
wandt. Da die Juliaussaat bis zum Abbruch des Versuchs am 1.9. 
keine Blüten oder Blütenanlagen bildete, so wird sie uns nachstehend 
nicht beschäftigen. 

Durch die getroffene Anordnung gewährt der Versuch Einblick in 
die Wirkung der Tageslänge zwischen 6 und 24 Stunden in Abhängigkeit 
vom Aussaattermin, d. h. dem Alter der Pflanzen, ihrem photoperiodischen 
Vorleben (9-, 12- und mehrstündige tägliche Beleuchtung) und der Licht- 
stärke während des Versuchs (schattiert oder nicht schattiert). 


Versuchsergebnisse. 

Der Zustand der Versuchspflanzen bei Versuchsbeginn ist in Tabelle 1 
zusammengestellt (Mittelwerte aus zahlreichen Messungen). Die im Mai 
ausgesäten Pflanzen hatten außer 1 Paar Keimblättern und 1 Paar 
Primärblättern erst 1 Paar Laubblätter gebildet, deren Länge meist noch 
unter 1 cm war; von Blütenständen war bei ihnen noch nirgends eine 


Tabelle 1. Entwicklungszustand der Versuchspflanzen 
bei Versuchsbeginn am 14. 7. 


























Blüten- = 
blatt- - H „ 
aumnt | „uam, | Leubbiott [mändssöne| Scents | Sites, | one 
9 Std. 1 0 _ 0 0,12 
21. 5. 12 Std. 1 0 — 0 ? 
nat. T.? 1 0 — 0 ? 
9 Std. 3 l/,—2 etwa 4 0 0,5—1 
21.3. | pat. T. | 3426 0 oad 13 3 
9 Std. 3 6—8 abgebliiht 0 0,5—1 
30. 1. 12 Std. 6+2 0 — 0—2 7—8 
nat. T. 5+2 0 — 0—4 6—7 
1 Bis zum obersten Blattpaar; wo Angaben fehlen, war die Hôhe sehr gering 
(wenige Millimeter). 
2 Laubblatt ungefähr 1 cm lang. 
3 Natürliche 


#3 Paare ziemlich weit "entwickelt, 2 Paare sehr jung. 


Andeutung zu erkennen; sehr wesentliche Unterschiede zwischen den 
in den verschiedenen Tageslängen gewachsenen Pflanzen lagen nicht vor. 
Bei der Märzaussaat bestand dagegen schon ein deutlicher Unterschied 
zwischen den Pflanzen aus dem 9stündigen Kurztag und dem natürlichen 
Langtag: Im 9-Stundentag waren an allen etwa 50 untersuchten Pflanzen 
bereits kleine Blütenstände mit zwar erst wenigen, aber schon deutlich 
erkennbaren Knospen vorhanden. Von den 30 in natürlicher Tageslänge 

1 Einige Möglichkeiten wurden nicht durchgeführt; sie sind in den Tabellen 2—4 
an leeren Feldern zu erkennen. 
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gewachsenen Exemplaren hatte dagegen noch kein einziges einen Bliiten- 
stand; dafiir waren aber 2 weitere, wenn auch noch kleine Blattpaare 
entstanden, und es hatten sich auch bereits Seitensprosse ausgebildet. 
Am deutlichsten waren die Unterschiede der Ausbildung in den ver- 
schiedenen Tageslängen bei den aus dem Januar stammenden Pflanzen. 
Obgleich diese jetzt über 1/, Jahr alt waren, hatten die im langen Tag 
[12 Stunden (ab 5. 6.) und natürlicher Tag (seit Aussaat)] gewachsenen 
Individuen noch keinerlei Andeutungen von Blütenständen, sondern sie 
waren rein vegetativ, besaßen zahlreiche Blattpaare, Seitensprosse und 
erhebliche Höhe des Stengels. Daß die Pflanzen aus der natürlichen 
Tageslänge etwas schlechter entwickelt waren als die aus dem 12-Stunden- 
tag, hat sehr wahrscheinlich nichts mit photoperiodischer Reaktion zu 
tun, sondern beruht wohl darauf, daß erstere Gruppe im Gegensatz zu 
allen anderen seit längerer Zeit nicht im Versuchsgewächshaus, sondern 
im Freiland gestanden hatte, wo die Vegetationsverhältnisse für Kalanchoe 
ungünstiger sind als im Gewächshaus. Die Kurztagsindividuen (9-Stunden- 
tag) der Januaraussaat hatten dagegen — genau wie die der Märzaussaat — 
nach Entwicklung von durchschnittlich 3 Laubblattpaaren ihren Vege- 
tationspunkt auf Blütenbildung umgestellt und schon vor Wochen 
Blütenstände von 6—8 cm Höhe gebildet, die jetzt nach Entfaltung zahl- 
reicher Blüten schon vollständig abgeblüht waren. 

Es liegt also. eine völlig eindeutige Beschränkung der Blütenbildung 
auf den 9stiindigen Tag und Förderung des vegetativen Wachstums durch 
12- und mehrstündige Tageslänge vor. 

Die wesentlichen Ergebnisse der am 14.7. angesetzten Versuchsreihe 
wurden im 12- und 24-Stundentag erzielt, zur Abrundung des Bildes 
müssen aber auch die Ergebnisse in den kürzeren Tageslängen mitgeteilt 
werden. 


1. Verhalten im 6stündigen Tag. 

Die Blütenentwicklung der Pflanzen der verschiedenen Aussaaten 
und aus den vor dem Versuchsbeginn verschiedenen Tageslängen ist für 
die dem 6stündigen Tag ausgesetzte Versuchsreihe in Tabelle 2 zusam- 
mengestellt. 

a) Maiaussaat. Bei der Maiaussaat waren erst Ende August kleine 
Blütenstände mit wenigen Knospen vorhanden, und zwar in der vollen 
Beleuchtung bei allen 3 Gruppen (also aus 9- und 12stündigem Tag und 
natürlicher Tageslänge), bei der schattierten Gruppe nur bei den Pflanzen, 
die sich bis Versuchsbeginn im 12-Stundentag befunden hatten. Dieser 
Vorsprung der 12-Stundentags-Vorbehandlung kommt auch in der voll- 
beleuchteten Gruppe in dem größeren Prozentsatz blütenbildender Pflan- 
zen zum Ausdruck. 


Dieses Verhalten überrascht, denn nach den in Tabelle 1 dargelegten Ver- 
hältnissen bei der Januar- und Märzaussaat und auch nach unseren sonstigen 
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sämtlichen, sehr zahlreichen, im einzelnen hier nicht wiederzugebenden Erfah- 
rungen ist für Kalanchoe Bloßfeldiana der 9-Stundentag für die Blütenbildung 
gegenüber dem 12-Stundentag außerordentlich viel günstiger. Es war daher zu 
erwarten, daß die Pflanzen mit dem Vorleben in 9 Beleuchtungsstunden stärker 
blühen würden als die aus dem 12-Stundentag. Die Ursache für das Nichteintreffen 
dieser Erwartung hat wahrscheinlich mit Photoperiodismus nichts zu tun. Denn 
das fast völlige Fehlen der Blütenbildung in der schattierten Gruppe kann wohl 
nur so ausgelegt werden, daß 6 Stunden täglicher Beleuchtung nur dann die nötige 
Assimilatmenge für die Blütenbildung liefern, wenn die volle Intensität des Tages- 
lichtes zur Verfügung steht. Bei den Pflanzen nun, die aus dem 12-Stundentag 
kommen, wird naturgemäß die Menge der von ihnen mitgebrachten Reservestoffe 
größer sein als bei den vorher im 9-Stundentag gewesenen. 

Das stärkere Blühen der Gruppen mit dem 12-Stunden-Vorleben 
dürfte daher eine Nahrungsfrage sein. Anders dagegen bei den Pflanzen, 
die vor Versuchsbeginn im natürlichen Tag standen. Sie konnten ge- 
nügend Assimilate in den Versuch mitbringen, ihr schlechtes bzw. Nicht- 
blühen muß daher photoperiodisch bedingt sein; der sehr lange Tag ist 
für Kalanchoe als Kurztagspflanze sehr ungünstig für die Blütenbildung, 
und das wirkte sich dann später auch im 6-Stundentag noch aus: Die 
Prozentzahl der blühenden Exemplare war noch etwas kleiner als nach 
dem Vorleben im 9-Stundentag, und vor allem hatten die Blütenstände 
überhaupt noch keine Knospen, waren also noch sehr weit zurück. 

b) Märzaussaat. Bei der Märzaussaat hatten die Pflanzen aus dem 
9-Stundentag ‚bei Versuchsbeginn schon ausnahmslos Blütenstände ge- 
bildet, so daß der weitere Verlauf des Versuchs nichts Neues bringen 
konnte. In der aus dem natürlichen Langtag kommenden Gruppe waren 
dagegen selbst am 2. 8. noch keine Blütenstandsanlagen vorhanden, dann 
kam es aber rasch zur 100%igen Bildung gutentwickelter Blütenstände. 
Aus 12-Stunden-Vorleben wurden von der Märzaussaat keine Pflanzen, 
weder in den 6-Stundentag noch in die größeren Tageslängen, in den 
Versuch gebracht. 

c) Januaraussaat. Die im Januar gesäten Pflanzen hatten naturgemäß 
im 9-Stundentag längst Blüten gebildet, ehe der Versuch begann (sie waren 
jetzt bereits abgeblüht). Auch hier läßt sich die ungünstige Wirkung 
des Vorlebens im natürlichen Tag gegenüber dem im 12-Stundentag, 
die wir schon bei der Maiaussaat kennen lernten, sehr deutlich erkennen. 
BeideGruppen waren anfangs bliitenlos, kamen dann aber unter derWirkung 
les 6-Stundentages zur Bliitenstandsbildung. Der genaue Zeitpunkt des 
arsten Sichtbarwerdens der Bliitenstandsanlagen wurde nicht festgestellt, 
es besteht aber gar kein Zweifel, daB die Pflanzen aus dem 12-Stundentag 
ihre Blütenstände früher bildeten als die aus dem natürlichen Tag. Denn 
am 2.8. waren die Blütenstände bei den Pflanzen aus der natürlichen 
Tageslänge erst einige Millimeter hoch und hatten noch gar keine Knospen, 
bei denen aus dem 12-Stundentag waren sie dagegen schon auf 1!/, cm 
herangewachsen mit schon ziemlich vielen gut entwickelten Knospen. Die 
Blütenstände an den Pflanzen aus dem 12-Stunden-Vorleben müssen 
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Tabelle 3. Blütenentwicklung bei Pflanzen, die seit dem 14.7. im ®stündigen Tag standen. 
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1 Vgl. Fußnote bei Tabelle 2. 


21. 3. 
30. 1. 











also ihre Blütenstände we- 
sentlich früher angelegt 
haben. Dieser Vorsprung 
war auch am 31. 8. noch 
klar vorhanden. 

Der  voraufgegangene 
Aufenthalt im natürlichen 
Langtag erwies sich also 
in allen Fällen als am un- 
günstigsten für die spätere 
Blütenbildung im 6-Stun- 


2. Verhalten im 9stün- 
digen Tag. 

Bei den Gruppen, die 
im 9stündigen Tag aufge- 
zogen wurden, lagen die 
Verhältnisse in mancher 
Hinsicht ähnlich wie beim 
6-Stundentag (Tabelle 3). 
Bei der Maiaussäat war 
wieder die Entwicklung 
im vollen Licht besser als 
im abgeschwächten, in- 
folge der größeren Zahl 
von Lichtstunden war 
aber die Blütenentwick- 
lung überall reichlicher. 
Die hemmende Wirkung 

des voraufgegangenen 
Aufenthalts in der natür- 
lichen Tageslänge machte 
sich auch hier wieder gel- 
tend, andererseits übte 
wieder die wohl stärkere 
Anreicherung von Assimi- 
laten bei voraufgegange- 
nem 12-Stundentag einen 
fördernden Einfluß gegen- 
über dem Vorleben im 
9-Stundentag aus. Bei der 
März- wie Januaraussaat 
lagen die Verhältnisse ge- 
nau wie im 6-Stundentag: 
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vorheriger Aufenthalt in natürlicher Tageslänge wirkte ungiinstiger als 
im 12-Stundentag, die erreichten Endwerte waren im großen Ganzen 
aber höher als bei der 6-Stundentagsserie. 


3. Verhalten im 12- und 24-Stundentag. 

Im 12. und 24-Stundentag traten Reaktionen auf, die von wesentlich 
größerem Interesse sind als die in den kürzeren Tageslängen. 

Die Maiaussaat bot nichts Besonderes. Sie hatte bei Versuchs- 
beginn noch keine Blütenstandsanlagen und blieb, wie nicht anders zu 
erwarten, im 12- wie im 24-Stundentag frei davon. Ebenfalls nichts 
Besonderes liegt in der Tatsache, daß auch bei den Werten der Tabelle 4 
wie bei denen der beiden vorhergehenden bei der März- und Januar- 
aussaat die schlechteste Entwicklung der Blütenstände im Anschluß an 
das Vorleben in natürlicher Tageslänge erfolgte. 

Überraschend ist hingegen, daß sowohl im 12-Stundentag wie vor 
allem auch im Dauerlicht überhaupt Blütenstände entwickelt wurden. 
Sie kamen allerdings nur bei der März- und Januaraussaat zustande, 
und zwar bei der Märzaussaat nur im 12-, aber nicht im 24-Stundentag, 
bei der Januaraussaat dagegen in beiden Tageslängen. Die Märzaussaat 
war also offenbar weniger ‚leistungsfähig‘ als die Januaraussaat. Das 
geht auch daraus hervor, daß die Märzpflanzen aus natürlicher Tageslänge 
nach 48tägigem Aufenthalt im 12-Stundentag nur zu 50% zur Ent- 
wicklung eines Blütenstandes von 0,5—1 cm mit 0—2 Knospen kamen, 
während die Januarpflanzen in gleicher Zeit unter gleichen Voraus- 
setzungen auf doppelte Höhe und Knospenzahl gelangten. Noch deut- 
licher wird dieser Unterschied zwischen diesen beiden Saaten im Dauer- 
licht. Hier fiel, wie schon gesagt, die Märzaussaat völlig aus; aber auch 
die Januarpflanzen konnten nur nach voraufgegangenem Aufenthalt im 
12-Stunden-, nicht aber nach solchem im natürlichen Tag noch Blüten- 
stände anlegen. Diese waren am 2. 8. erst gerade eben erkennbar, wäh- 
rend zu gleicher Zeit im 12-Stundentagsversuch schon bis 11/, cm lange 
Blütenstände mit je mehreren Knospen vorhanden waren. Auch am 
Versuchsende (31.8.) war der gleiche starke Entwicklungsunterschied 
vorhanden, der zur Folgerung berechtigt, daß im Dauertag die Blüten- 
stände wesentlich später angelegt wurden als im 12-Stundentag. 

Kalanchoe BloBfeldiana kann also auch im 12- und 24-Stundentag 
Blütenanlagen entwickeln. 


Besprechung der Ergebnisse. 

Aus dem allgemeinen Verhalten von Kalanchoe Bloßfeldiana im Laufe 
des Sommers sowie aus den in den Tabellen 1—3 wiedergegebenen Zahlen 
konnte man nur den Schluß ziehen, daß unsere Pflanze eine typische 
Kurztagspflanze sei, die im 9-Stundentag schon nach wenigen Monaten 
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(im Extrem erhielten wir Blütenanlagen im 9-Stundentag schon 21/, Mo- 
nate nach der Aussaat) Blütenanlagen bildet, im 12stiindigen oder 
längeren Tag aber rein vegetativ weiterwächst. Trotzdem ist, wie sich 
aus Tabelle 4 ergeben hat, unsere Pflanze in der Lage, sogar im Dauer- 
licht Blüten “anzulegen. 

Maßgeblich dafür, ob letzterer Fall verwirklicht wird oder nicht, ist, 
wie wir sahen, einerseits die Tageslänge, unter der die Pflanzen vor Ein- 
bringung in den extremen Langtag gelebt haben: hatten sie sich im 
12-Stundentag befunden, so kamen sie im Dauerlicht zur Blüte, waren 
sie aber vorher im hochsommerlichen natürlichen Göttinger Tag gewesen 
(im Extrem etwa 18 Stunden), so gelangten sie wenigstens innerhalb der 
von uns angewandten Beobachtungszeit (14. 7.—31. 8. = 49 Tage) nicht 
mehr zur makroskopischen Anlage von Blütenständen!. Im 12-Stunden- 
tag kamen sie nach Vorleben in 12stündiger Beleuchtung relativ bald, 
nach vorangegangenem Aufenthalt im natürlichen Tag dagegen erst 
wesentlich später zur Anlage der Reproduktionsorgane. 

Andererseits war von sehr entscheidender Bedeutung das Alter der 
Pflanzen. Die Juliaussaat kam in unseren Versuchen selbst im aus- 
gesprochenen Kurztag bis zum 31.8. nicht zum Blühen (im November 
hatten gewisse Serien Blüten); die Maiaussaat (21. 5., bei Versuchsbeginn 
54 Tage alt) versagte bis zum gleichen Termin dagegen nur in den Tages- 
längen oberhalb 9 Stunden, bildete aber Blütenstände im 6- und 9-Stunden- 
tag; die Märzaussaat (21. 3., bei Versuchsbeginn 114 Tage alt) vermochte 
bereits im 12-Stundentag (und allen kürzeren Tageslängen) zu blühen, 
blieb aber im 24-Stundentag vegetativ, und die Januaraussaat schließlich 
(bei Versuchsbeginn 165 Tage alt) war die einzige, die in allen Tages- 
längen, einschließlich dem Dauerlicht, Blütenstandsanlagen entwickelte. 
Im Dauerlicht bekamen die Knospen zwar keine rote Färbung, wie es 
sonst bei Kalanchoe Bloßfeldiana der Fall ist, sondern ihre Kronblätter 
blieben grün, und auch die sich nach Versuchsende noch entfaltenden 
Blüten waren vergrünt und abnorm gestaltet, echte Blüten waren sie 
aber trotzdem. 

Kalanchoe Bloßfeldiana macht also im Laufe ihrer Entwicklung einen 
„Stimmungswechsel‘ durch. Die jugendliche Pflanze gehört dem aus- 
gesprochenen Kurztagstypus an und blüht nur bei weniger als 12 Stunden 
Tageslicht, dann aber schon sehr frühzeitig; im älteren Stadium wird sie 
dann allmählich fähig, unbeschadet des Vermögens, im 9-Stundentag zu 
blühen, auch in längerer Tagesbeleuchtung, schließlich sogar bei Dauerlicht, 
Blüten zu bilden. 

Ob dieser „Stimmungswechsel‘ absolut ist, oder ob bei den älteren 
Pflanzen in unseren Versuchen irgendwelche in der Jugend stattgehabte 


1 Untersuchungen am Vegetationspunkt wurden wegen des damit verbundenen 
großen Materialverbrauchs nicht gemacht. 
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Induktionen zum Durchbruch kamen, können wir leider nicht mit Sicher- 
heit angeben. Die Frage wäre dann entschieden, wenn unsere Versuchs- 
pflanzen, die schließlich im Dauerlicht blühten, vom Auflaufen der Samen 
an 24stündiges Licht bekommen hätten. Das traf aber, wie oben gesagt, 
durchaus nicht zu, sondern günstigstens Falls waren sie in natürlicher 
Tageslänge gewachsen. In ihren frühesten Entwicklungsstadien hatte 
gerade die in unseren Versuchen entscheidende Aussaat, nämlich die 
Januarserie, sogar ausgesprochenen Kurztag erhalten. 

Daß das Vorleben aber eine wesentliche Rolle spielt, geht ohne weiteres 
aus der Tatsache hervor, daß das Blühen im 24-Stundentag wenigstens 
innerhalb unserer Beobachtungszeit nur zustande kam, wenn die Pflanzen 
vorher im 12-Stundentag gewesen waren, nicht hingegen, wenn sie aus 
dem natürlichen Langtag kamen. Außerdem konnten wir durch besondere 
Versuche, über die an anderer Stelle ausführlich berichtet werden 
soll!, feststellen, daß — ähnlich wie manche anderen Pflanzen (vgl. 
z.B. Brppuzr 1935; Garner 1937; Nemue 1938; Borrawick und 
Parker 1938; Hamner und NayLor 1939; Hamner und Lone 1939) — 
auch Kalanchoe schon auf eine sehr kurze Induktionszeit reagiert: bereits 
ein Aufenthalt von 8, wahrscheinlich schon von 4 Tagen im 9-Stundentag 
genügt, um bei Rückversetzung in 12-Stundentag Blütenbildung zu ver- 
anlassen; dabei waren die Versuchsbedingungen natürlich so gewählt, 
daß die Kontrollpflanzen, die dauernd im 12-Stundentag standen, nicht 
etwa auch Blüten bildeten, sondern rein vegetativ blieben. 

Wenn also Kalanchoe Bloßfeldiana auch durchaus photoperiodische 
Nachwirkungen aus nicht allzuweit zurückliegender Zeit erkennen läßt, 
so kamen solche doch bei den in Tabelle 4 zusammengestellten Fällen 
des Blühens im ausgesprochenen Langtag nicht in Frage, da bei diesen 
Gruppen eine vorübergehende Einschaltung von Kurztag während des 
ganzen Sommers bestimmt nicht stattgefunden hatte; falls hier Induk- 
tionen aus dem Vorleben zur Wirkung gekommen sein sollten, so könnte 
es sich höchstens um solche aus der allerfrühesten Jugend handeln. Ob 
die Pflanzen dann aber überhaupt schon sehr sensibel sind, müßte zu- 
nächst noch geprüft werden. BorrHwick und PARKER (1938) haben 
nämlich bei Sojabohnen gefunden, daß sie in den ersten Wochen nach der 
Aussaat überhaupt nicht auf die Tageslänge reagieren und später erst 
allmählich in steigendem Maße empfindlicher werden. Außerdem hätten 
sich in unseren Versuchen die Folgen einer solchen Induktion viel früher 
zeigen müssen. 

Aber selbst wenn eine solche Induktion durch kurzen Tag in den ersten 
Entwicklungsstadien später zum Durchbruch käme, so wäre das theore- 
tische Interesse darum kaum verringert, denn der ,,Stimmungswechsel“ 
bliebe nach wie vor bestehen (ob er durch die Induktion in der Jugend 


1 Harper und v. Wrrscx: 1940 II. 
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erzeugt wurde oder autonom ist, ist ja unwesentlich): im Alter von 
wenigen Monaten waren die Pflanzen nur durch 9stiindigen Kurztag 
zur Blütenanlage zu bringen, als 5monatige Individuen schon in 
12stiindiger Beleuchtung und nach Erreichen des Alters von 7 Monaten 
auch im Dauerlicht. 

Änderungen in der Reaktionsweise auf die Tageslänge mit dem Alter 
der Pflanzen sind auch schon von Anderen festgestellt worden. Aller- 
dings betreffen die Beobachtungen andere Gebiete des photoperiodi- 
schen Fragenkomplexes. So ist unter anderem bei Sojabohnen, Tomaten 
und Chrysanthemen ermittelt worden, daß sie iri ihren frühen Entwick- 
lungsphasen zu den Kurztagspflanzen gehören, dann aber, und zwar 
nachdem die Blütenanlagen gebildet worden sind, früher oder später zum 
Langtags- oder Tagneutralentypus übergehen (MicHAsrLova 1936; 
PsaREV 1937; CHOVARD und Varpre 1938); umgekehrt wird bei Physo- 
stegia virginiana und Boltonia latisguama die Knospendifferenzierung 
durch Langtag, die weitere Entwicklung der Blüte aber durch Kurztag 
gefördert (EsvcHı 1937). Hier liegt der Wechsel der Reaktion auf die 
Tageslänge also erst hinter dem Zeitpunkt der Anlage der Blüten und ist 
für uns daher ohne näheres Interesse. Aber auch schon vor dem Eintritt 
in die reproduktive Phase ist die photoperiodische Empfindlichkeit nicht 
bei allen Pflanzen immer die gleiche. Nach CHouARD und Varpre (1938), 
Wöycıokı (1939) und MosHxKov (1939) reagieren junge Chrysanthemen 
überhaupt noch nicht auf die Tageslänge, sondern werden erst von einem 
gewissen Alter an für den Kurztag allmählich empfindlich; im Alter von 
45 Tagen brauchen sie nach MosHxov 20 Kurztage, um zur Knospen- 
bildung zu gelangen, bei 90 Tage alten Pflanzen genügen dafür bereits 
5 Kurztage!. Bei Perilla ocymoides und nankinensis hat MosHKov Ähn- 
liches gefunden. Daß auch Sojabohnen in der Jugend unempfindlicher 
sind als später, wurde oben bereits gesagt (BoRTHWICK und PARKER 
1938). 

Derartige Ermittlungen liegen unserem eigenen Beobachtungskreis 
recht fern; näher kommen ihm dagegen wohl die Feststellungen von 
CHOUARD und Varpre (1938) an der Chrysanthemensorte ,,Flacon de 
neige“. Bei ihr findet die Entwicklung der „bourgeons axillaires“ nur im 
8stündigen, niemals im 19stündigen Tag statt; „du contraire, le bourgeon 
apical des rameaux longs (ou branches charpentiéres) est moins influencé 
par l’éclairement: en jours courts, il cesse de s’allonger et se transforme 


en bouton un peu avant les bourgeons axillaires. . . .. Mais en jours 
1 Eigentümlicherweise wurde diese allmähliche Zunahme der Kurztagsempfind- 








lichkeit von MosHxov nicht nur bei Sämlingen, sondern auch bei Stecklingen 
beobachtet. Hier liegt eine interessante Parallele zu dem Verhalten scheckender 
Petunien, deren Blütenmuster sowohl bei Sämlingen wie bei Stecklingen auch erst 
von einem gewissen Alter an auf den aufhellenden Einfluß starken Lichtes und 
niedriger Temperatur reagiert (Harper und v. Wrrsch 1940, I). 
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longs, après s’étre allongé en rameau, il atteint un stade ou sa trans- 
formation en bouton s’accomplit malgré l’éclairement. . .. Il faudrait 
des journées encore plus longues (jusqu’à l’éclairement continu) pour 
empêcher la formation du bouton couronne.“ Wenn auch offenbar nicht 
alle Chrysanthemen ebenso reagieren — denn bei Untersuchungen in 
unserem Institut mit der Sorte ,,Mepho“, bei denen sich am Haupttrieb 
im 12—13stündigen Septembertag an einzelnen Pflanzen Bliitenknospen 
bildeten, konnte durch Verlängerung der Beleuchtungsdauer die Bildung 
der Blütenstandsanlagen sowohl an den übrigen Exemplaren verhindert 
wie auch die Weiterentwicklung der bereits entstandenen unterdrückt 
werden (GEBHARD 1940; Harper 1940) — so liegt hier doch ein Fall 
vor, in dem eine als Kurztagsgewächs anzusehende Pflanzenart an be- 
stimmten Zweigen, die, wenn wir die französische Darstellung recht 
verstehen, wohl älter als die übrigen sind, auch im 19stündigen Langtag 
bildete. Einen gewissen Einfluß des Alters der Pflanze 
konnten auch Parker und Bortuwiox (1939, I) an Bu.ox1-Sojabohnen 
beobachten: 14 Stunden war die größte Tageslänge, in der Blüten- 
knospen angelegt wurden, sehr alte Pflanzen bildeten sie aber auch noch 
im 15-Stundentag. Kalanchoe Bloßfeldiana ist also offenbar nicht die 
einzige bisher bekannte Kurztagsart, bei der mit zunehmendem Alter 
die Fähigkeit entsteht, auch im langen Tag Blütenknospen zu erzeugen!; 
aber die Reaktion ist bei Kalanchoe sehr viel intensiver als bei den anderen 
Objekten. Dabei bleibt bei Kalanchoe auch weiterhin die Fähigkeit be- 
Ce im Kurztag Blüten zu bilden; sie wandelt sich also nicht in eine 
um, sondern nimmt die Eigenschaften tagneutraler 
Pflanzen an Weil air Planzentypus in der Jugend auf eine andere 
Tageslänge als im Alter reagiert, wollen wir ihn den ,,tagvariabeln“ 
nennen. 
Derartige Stimmungsänderungen sind bei den photoperiodisch 
Pflanzen auch schon auf Grund von Temperatur-, Licht- 
und Luftfeuchtigkeitseinwirkungen von einer ziemlich groBen Zahl von 
Autoren beobachtet worden, und es muß zum Schluß noch kurz erörtert 
werden, wie weit solche Einflüsse bei unseren Versuchen mitgewirkt 
haben könnten. Zu schwächeren Erfolgen dieser Art gehören Fälle, wie 
die von Lone (1939) an Xanthium pennsylvanicum beobachteten: die 
Blütenbildung wurde bei einer Temperatur von 40° F unterdrückt, wenn 
die tägliche Beleuchtung 13 Stunden überstieg, bei 70° F lag die Grenze 
dagegen erst bei 15%, Stunden; trockene und dampfgesättigte Luft 
wirkten wirkten sich dahin aus, daß die kritische Tagesdauer um !/, Stunde ver- 
7 1 Eine ken Eine kaum nennenswerte Veränderung der kritischen Periode hat Lone (1939) 
bei Xanthium pennsylvanicum gefunden, als er Vergleichsversuche mit 3 Wochen 
alten Pflanzen mit 3—5 Blättern und 1 Monat älteren mit 8—11 Blättern machte: 
bei den älteren Pflanzen durfte der Tag?/, Stunde länger sein, um noch Blüten- 
bildung zuzulassen. 
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schoben wurde, und um den gleichen Betrag veranderte sie sich, wenn die 
Lichtintensität von 550 auf 5500 Fußkerzen erhöht wurde. Die kritische 
Tageslänge liegt für Xanthium pennsylvanicum daher im Sommer um 
22/, Stunden höher als im Winter. 

Außerordentlich viel extremere Wirkungen können auftreten, wenn 
man die Temperaturspanne erweitert. Die als Keimstimmung, Vernali- 
sation oder Yarowisation bezeichneten Umstimmungen jugendlicher 
Pflanzen durch Temperaturen nahe dem Nullpunkt sind treffliche Bei- 
spiele dafür. Die Wintergetreide blühen bekanntlich im 1. Sommer nicht, 
wenn sie erst im Frühling ausgesät werden. Bietet man ihnen aber künst- 
lichen Kurztag (z. B. Hurp-Karrzr 1933; Purvis und Grecory 1937; 
Voss 1938), so bilden sie Blütenanlagen, die sich bei nachträglicher 
Langtagsexposition auch zu Ähren entwickeln. Man kann die Winter- 
getreide also mit gewissen Einschränkungen, die hier unwesentlich sind, 
als Pflanzen bezeichnen, die in der Jugend dem Kurztags-, später dem 
Langtagstypus angehören. Durch längere Kälteeinwirkung auf die 
jüngsten Entwicklungsstadien wird aber bekanntlich bewirkt (z.B. 
v. DENFFER 1939; GERHARD 1940), daß die Pflanzen nun auch bei Früh- 
lingsaussaat, also ohne Einwirkung von Kurztag, zum Blühen kommen. 
Durch die starke Temperaturerniedrigung auf nahe an 0° werden also 
diese Kurztagspflanzen in Langtagspflanzen umgewandelt. Bei Brassica 
rapa, einer Langtagspflanze, hat REIMERS (1938) das Gegenteil erreicht: 
nach Kältebehandlung blühten die Pflanzen im 8stiindigen Kurztag, 
während sie im Dauerlicht im Rosettenstadium stecken blieben. 

Ähnlich weitgehende Folgen kann bei gewissen Pflanzen aber auch 
schon eine weit geringere Temperaturerniedrigung haben. Unter anderem 
sind hier besonders die Beobachtungen von ROBERTS und STRUCKMEYER 
(1938) zu nennen. ROBERTS und STRUCKMEYER untersuchten 120 Arten 
und Varietäten bei 70° F (21,1°C) und 55° F (12,8° C) und erhielten dabei 
zum Teil sehr unterschiedliche Reaktionen. So blühte ,,Klondike Cosmos 
Orange Flare“, eine Kurztagspflanze, bei 12,8° im Kurztag, aber nicht 
im Langtag, bei 21,1° C dagegen auch im Langtag. „Maryland Mammoth 
tobacco“ war umgekehrt bei 21,1° C eine ausgesprochene Kurztagspflanze, 
bei 12,80 blühte sie dagegen auch im Langtag. In einem noch engeren 
Temperaturbereich wirkten sich die Gegensätze bei Poinsettia aus: 
bei 21,1° C Blüten weder im Kurz-, noch im Langtag, bei 17,2—18,3° C 
nur im Kurztag, bei 12,8° C nicht im Kurztag, aber bei 60% der Pflanzen 
im Langtag. Der Temperaturunterschied von 5° C genügte also, um bei 
Poinsettia wenigstens einen Teil der Versuchsexemplare von Kurztags- 
in Langtagspflanzen zu verwandeln. Schon verhältnismäßig geringe 
Temperaturveränderungen können also sehr weitgehende Folgerungen 
haben. 

Den angeführten Beispielen gegenüber sind aber auch Fälle bekannt, 
in denen die photoperiodischen Reaktionen sich von der Temperatur 

14* 











206 Richard Harder und Hans von Witsch: Uber die Bedeutung des Alters 


als unabhängig erwiesen haben. So geben Hamner und NayLor (1939) 
an, daß bei dem in photoperiodischer Hinsicht sehr empfindlichen Dill 
die unter gewöhnlichen Gewächshausbedingungen auftretenden Schwan- 
kungen in den Außenfaktoren keinerlei Einfluß auf die reproduktive 
Entwicklung ausübten. Diese Feststellung ist insofern für uns von Be- 
deutung, weil unsere Gewächshäuser keine Einrichtungen zur Konstant- 
haltung von Temperatur und Luftfeuchtigkeit besaßen, so daß die Außen- 
faktoren in ihnen bis zu einem gewissen Grade schwankten. Stärkeren 
Temperatur- und Feuchtigkeitsdifferenzen als den üblicherweise in Ge- 
wächshäusern im Sommer auftretenden waren unsere Pflanzen aber nicht 
unterworfen. Auch Sojabohnen reagieren nicht in dem uns inter- 
essierenden Sinne auf Temperaturänderungen; durch Variation zwischen 
55 und 85° F gelang es PARKER und Bortuwicx (1939, IT) nicht, diese 
Kurztagspflanze im 16-Stundentag zur Ausbildung von Blütenprimordien 
zu bringen. 

Man könnte trotzdem vielleicht noch an eine Mitwirkung von 
Außenfaktoren glauben wollen, wenn man berücksichtigt, wie außer- 
ordentlich empfindlich die photoperiodischen Reaktionen teilweise sind. 
Bei Sojabohnen genügt schon eine nur 2tägige Behandlung mit Kurztag, 
um sie anschließend im Langtag zum Blühen zu bringen (BORTHWICK 
und PARKER 1938), ja, bei Xanthium pennsylvanicum ist sogar schon eine 
einmalige Verdunkelung während 40 Stunden ausreichend, um die Blüh- 
fähigkeit zu erzeugen (HAMNER und Bonner 1938). Andererseits ist es 
zur Erzielung von Blütenanlagen — bei Helianthus tuberosus auch zur 
Knollenbildung — ausreichend, wenn an einer mit ihren sämtlichen Teilen 
im Langtag stehenden Pflanze ein einziges Blatt im Kurztag gehalten 
wird (HAMNER und Nayzor 1938; Hamner und Lone 1939; HARDER 
und v. Wrrsch 1940, II); die Ausläuferbildung bei Ullucus, die eine 
typische Kurztagsreaktion ist, kommt sogar zustande, wenn die Pflanze 
während der Exposition völlig entblättert ist, also nur der Stengel 
perzipieren kann (FABIAN 1938). 


Bei dieser sehr großen Empfindlichkeit der photoperiodischen Reaktion 
könnte man vielleicht geneigt sein, zu vermuten, daß bei unseren Ver- 
suchen doch noch irgendwelche unbemerkt gebliebenen Änderungen in 
den Außenfaktoren im Spiel gewesen sein könnten. Das darf aber als 
sicher ausgeschlossen gelten, weil ja die März- und die Januarreihe gleich- 
zeitig miteinander im Versuch standen. Wenn z. B. eine gewisse Tem- 
peratursenkung im August gegenüber dem Juli das Blühen im 24-Stunden- 
tag bei den Januarpflanzen ausgelöst haben sollte, dann hätten die 
Pflanzen der Märzsaat natürlich gleichzeitig auch mitblühen müssen; 
das war aber nicht der Fall, sondern die Märzpflanzen blühten nur im 
12-Stundentag. Wir kommen also zu dem Schluß, daß bei Kalanchoe 
Bloßfeldiana die Ursache für die Umwandlung von einer typischen Kurz- 
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tagspflanze in eine auch im Dauerlicht zur Blütenanlage befähigte nur das 
zunehmende Alter sein kann. 

Dieses Verhalten unserer Versuchspflanze wie auch die oben aus der 
Literatur zitierten Beispiele eines Wechsels in der photoperiodischen 
Reaktion unter der Wirkung der Temperatur oder anderer Faktoren zeigt 
uns, daß der Begriff Lang- und Kurztagspflanzen kein absoluter, sondern 
ein relativer ist; nicht unter allen Umständen ist ein Objekt eine Kurztags- 
oder eine Langtagspflanze, sondern nur unter ganz bestimmten Bedingungen ; 
durch Wechsel dieser Bedingungen kann es in den gegenteiligen Reaktions- 
typus fallen. Aufgabe der weiteren Forschung wird es sein, festzustellen, 
ob diese Labilität für alle photoperiodisch reagierenden Pflanzen gilt, ob 
also alle letzten Endes ,tagvariabel‘ sind, oder ob es auch stabile 
Typen gibt, die mit ihrer Blütenbildung unter allen Bedingungen nur 
auf eine einzige, mehr oder weniger eng umrissene Tageslänge rea- 
gieren, die also wirkliche Lang- bzw. Kurztagspflanzen wären. 


Zusammenfassung. 


Aussaaten von Kalanchoe Bloßfeldiana, die am 30. Januar, 21. März 
und 21. Mai gemacht worden waren, wurden im 9- und 12-Stundentag 
sowie in natürlicher Tageslänge aufgezogen. 

Mitte Juli waren in den im 9-Stundentag gehaltenen Gruppen die 
Januarpflanzen bereits verblüht, die Märzpflanzen hatten Knospen, und 
die Maipflanzen waren noch vegetativ. Im 12stiindigen und natürlichen 
Tag waren noch in keiner der Aussaaten Blüten vorhanden. Nur der 
Kurztag hatte also Blütenbildung ausgelöst. 

Am 14.7. kamen Gruppen von Pflanzen aus jeder Tageslänge und 
von jedem Aussaattermin in 6-, 9-, 12- und 24stündigen Tag. Bis Ende 
August oder früher wurden in der 6- und 9stündigen Tagesdauer in allen 
Gruppen Blütenanlagen gebildet, was dem Kurztagscharakter der Pflanze 
durchaus entspricht. 

Aber auch im 12-Stundentag entstanden Blütenanlagen, jedoch nur 
bei der Januar- und der Märzaussaat, und zwar um so früher, je kürzer 
die Tagesdauer während des Vorlebens vor dem 14.7. gewesen war. 

Die Januaraussaat bildete sogar im Dauerlicht Blütenanlagen aus; 
innerhalb der Versuchszeit allerdings nur nach Vorleben im 12stündigen, 
nicht im natürlichen Tag. 

Die 3 Monate alten Pflanzen blühten also nur im 6- und 9-Stunden- 
tag, 5 Monate alte auch im 12-Stundentag und 7 Monate alte auch 
im Dauerlicht. 

Mit zunehmendem Alter wird Kalanchoe Bloßfeldiana also fähig, auch 
im ausgesprochenen Langtag Blüten anzulegen. Sie ist also in der Jugend 
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eine typische Kurztagspflanze, verhält sich später aber wie die tag- 
neutralen Gewächse, die bei allen Tageslängen blühen können. 


Der Deutschen Forschungsgemeinschaft danken wir für die Unterstützung 
unserer Untersuchungen. 
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(Aus dem Pflanzenphysiologischen Institut der Universitat Miinchen.) 


UBER DIE ROLLE DER ASCORBINSAURE 
IN DEN CHLOROPLASTEN. 
II. Mitteilung. 
Von 
Franz BUKATSCH. 


(Eingegangen am 12. Juni 1940.) 


Meine vor kurzem mitgeteilten Erwägungen! über die Rolle der 
Ascorbinsäure in den Chloroplasten fanden einerseits eine erfreuliche 
Bestätigung in einer brieflichen Mitteilung von F.C. GERRETSEN 
(Groningen), der in Assimilationsmodellversuchen ebenfalls eine Mit- 
beteiligung dieses Stoffes an der CO,-Reduktion im Licht feststellte, 
anderseits wurden sie in einem von K. Paxcu (Leipzig) verfaßten Referat? 
einer scharfen Kritik unterzogen. Dies veranlaßt mich, zunächst zu den 
Vorwürfen PAECHs Stellung zu nehmen und weitere von mir erzielte 
Versuchsergebnisse noch vor endgültigem Abschluß der angekündigten 
ausführlichen Untersuchung über die Zusammenhänge zwischen photo- 
synthetischer Leistung, Ascorbinsäure- und Pigmentgehalt von Blättern 
bekanntzugeben. 

Hier seien kurz die wichtigsten Einwände PArcHs der Reihe nach 
angeführt: 

1. Die Spezifität der AgNO,-Reduktion der Plastiden sei für Ascorbin- 
säure fragwürdig; 

2. die in meiner Arbeit nach den Befunden Groups und seiner Mit- 
arbeiter erwähnte Parallelität zwischen Chlorophyll- und C-Vitamingehalt 
in Pflanzenorganen bestehe nach MrrmanorF (1938) nicht; 

3. ich hätte „kühn‘‘ die Assimilation als eine Umkehrung der Atmung 
hingestellt und gefordert, daß dabei Katalysatoren nach beiden Richtungen 
wirken könnten; 

4. meine Versuche über die Assimilation von Wasserpflanzen nach 
künstlicher Ascorbinsäurezufuhr seien — abgesehen von den „nur wenige 
Prozente‘ betragenden Leistungsunterschieden — insofern nicht beweis- 
kräftig, als zwischen Versuchs- und Kontrollpflanzen ungleiche Versuchs- 
bedingungen (O,-armes Wasser, Verdunklung, Kühlschrank) und py-Ver- 
schiedenheiten des Mediums geherrscht hätten. 

Für jeden aufmerksamen Leser meines Berichtes erledigen sich die 
Punkte 3 und 4 von selbst: 

Es ist in meiner Arbeit nur davon die Rede, daß .,Assimilation und 
Atmung gegenläufige Prozesse“ seien (S. 119), was wohl in Ansehung der 


1 Planta (Berl.) 80, 118 (1939). — * Bot. Zbl. 88, 312 (1940). 
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Ausgangs- und Endprodukte keiner weiteren Erklärung bedarf. Daß 
die einzelnen Teilreaktionen der beiden fundamentalen Lebensvorgänge 
weitgehend voneinander abweichen, ist ohne weiteres klar und wird 
von mir auch nicht im mindesten bezweifelt; die Möglichkeit aber, daß 
bestimmte Teilvorgänge in auf- bzw. abbauender Richtung in ähnlicher 
Weise und durch dieselben Wirkstoffe verlaufen, wird auch von anderen 
Assimilationsforschern, wie GAFFRON (1939) und THIMANN (zit. bei 
GaFFRON 1939) in Erwägung gezogen. Im übrigen hat Rerp (1938) fest- 
gestellt, daß die Ascorbinsäure in Blättern, Blüten und wachsenden 
Organen besonders reichlich auftritt, also gerade in Pflanzenteilen, die 
wegen ihrer lebhaften Assimilations- bzw. Atmungstätigkeit bekannt 
sind. Diese Untersuchung blieb PAEOK nicht unbekannt, denn er selbst 
erwähnt sie in seiner Zusammenfassung: „Stoffwechsel organischer Ver- 
bindungen II“! mit folgenden Worten: „Eine recht genaue Analyse 
der A.S.-Verteilung über die einzelnen Teile einer Pflanze bringt Reıp, 
allerdings läßt sich daraus zunächst auch nur entnehmen, daß ein hoher 
A.S-Gehalt in pflanzlichen Geweben sowohl mit den reduzierenden 
(Assimilation) als auch mit den oxydierenden Prozessen (Atmung) zu- 
sammenhängen kann.“ 

Zu der weiteren Bemerkung Paxcus, daß von mir ,,gefordert wird, 
daß ein Katalysator, der den einen der beiden Vorgänge beschleunigt, 
auch auf den rückläufigen wirken müsse, ist folgendes zu sagen: Es liegt 
ja im Wesen eines jeden Katalysators, nur die Geschwindigkeit einer 
chemischen Umsetzung, die einer Gleichgewichtslage zustrebt, zu beein- 
flussen; über die Richtung des Reaktionsverlaufes entscheiden aber nicht 
der Katalysator, sondern andere Außenfaktoren, wie Energieverhältnisse 
(Temperatur u.a.), Konzentration der Reaktionspartner (nach dem 

) usw. Deutlich kommt diese Tatsache in dem 
Satze G. M. Scuwass (1934) zum Ausdruck: ,,Wenn also ein Katalysator 
die Geschwindigkeit in der einen Richtung erhöht, muß er die Ge- 
schwindigkeit der Rückreaktion ebenfalls und im gleichen Maß erhöhen.‘ 
Bei so typisch reversiblen Vorgängen, wie sie die unter Beteiligung 
von Oxydoredukasen (Dehydrasen) im Zellgeschehen verlaufenden 
Oxydoreduktionsvorgänge darstellen, braucht die Umkehrbarkeit nicht 
erst besonders betont zu werden: die eine Richtung vollzieht sich unter 
Energieaufnahme (Teilvorgänge der Assimilation), die andere unter 
Energieabgabe (Teilreaktionen der Atmung). Auch hierzu ein Satz 
ScHwABs (I. c.): „Entsprechend der gleichen Beeinflußbarkeit der Reak- 
tion in beiden Richtungen können die Dehydrasen nicht nur Dehydrie- 
rungen, sondern auch Hydrierungen katalysieren.‘‘ 

Was die Vorbehandlung der Proben betrifft, so wird von mir auf 
S. 122 der eingangs erwähnten Arbeit ausdrücklich festgestellt, daß die 
Kontrollen wohl in gewöhnlichem Wasser (d. h. ohne ,,Cebion‘‘-Zusatz), 


1 Fortschr. Bot. 1989. 
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aber unter sonst gleichen Bedingungen aufbewahrt wurden, d. h. ebenfalls 
unter Luftabschluß in sauerstoffarmem Leitungswasser, in Dunkelheit 
und im Kühlschrank). Beim darauffolgenden Versuch wurden stets beide 
Proben, die also inzwischen gleichen Bedingungen ausgesetzt waren, 
untersucht und ihre Assimilationsleistungen verglichen. Dabei waren 
die Leistungsunterschiede nicht gering (,,einigé Prozente‘): In Anbetracht 
der gegenüber der Kontrolle stets niedrigeren Ausgangswerte zeigen 
Fontinalis eine Steigerung um 15%, Nitella 25%, Elodea 22%, Ranun- 
culus aqu. 9% und Spirogyra 17%. — Die durch Ascorbinsäurezusatz 
verursachte Aziditätsverschiebung war bei den Kontrollen nicht kom- 
pensiert worden, da nach Emerson und GREEN (1938) keine starke Ver- 
änderung der Photosynthese zwischen py 4,6—8,9 zu erwarten war. Uber 
die inzwischen durchgeführten Untersuchungen mit Berücksichtigung der 
Wasserstoffionenkonzentration wird weiter unten berichtet, es sei nur 
vorweggenommen, daß sich auch dann an den bereits berichteten Ergeb- 
nissen nichts geändert hat. 

Nun sei auf die Einwände Punki ! nnd ? näher eingegangen. 

Die Anwesenheit der Ascorbinsäure in den Chicroplasien läßt sich 
mit Hilfe der Silbernitratreduktion schwer wirklich eindeutig erweisen. 
Während E. Werer (1938) Beweise für die Ascorbinsäurespezifität der 
Molisch-Reaktion beizubringen versucht, sieht MIRIMANOFF (1938a) in der 
assimilatorisch gebildeten Glukose den Reduktor des Silbersalzes, wobei 
das Chlorophyll im Sinne der Baurschen Ansicht als Photosensibilisator 
dienen soll. In einer kürzlich von ErTtL (1939) erschienenen Arbeit wird 
der Standpunkt MIRIMANOFFs vertreten. Es ist hier nicht möglich, auf 
alle dafür und dagegen sprechenden zahlreichen Gründe näher einzugehen, 
es seien nur einige für unsere Betrachtungen wichtige Punkte erwähnt: 

a) Die Schwärzung am Chloroplasten tritt nur im Licht auf; reine 
Ascorbinsäure gibt in vitro auch im Dunklen Reduktion des Silbersalzes. 

b) Es muß mindestens etwas Chlorophyll vorhanden sein, voll etiolierte 
Plastiden geben keine Reaktion, bis sich im Lichte wenigstens etwas 
Chlorophyll ausbilden konnte. 

c) Auch für vollkommen dunkel herangezogene, aber bekanntlich auch 
dann chlorophyllführende Koniferenkeimlinge war eine bestimmte ,,An- 
laufszeit‘ im Licht zum Eintritt der Schwärzung erforderlich. 

d) Die Reaktion gelingt nur im lebenden Chlorophyllkorn, an toten 
oder chemisch schwer geschädigten Plastiden bleibt die Reaktion aus. 

Zu Punkt a ist zu bemerken, daß sich natürlich die freie Ascorbin- 
säure im Reagensglas ohne weiteres anders verhalten kann als die an oder 
in Chloroplasten gebundene. Wenn aber den Modellversuchen Mrri- 
MANOFFs Beweiskraft zuzubilligen ist, so ist doch nicht anzunehmen, 
daß sogleich mit dem Tod der Zelle die relativ beständige, als H-Donator 
wirkende Glukose verschwinden würde, ebensowenig wie man eine 
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sofortige Vernichtung des Chlorophylis oder der Plastidenstruktur an- 
nehmen kann. Bei der chemisch so labilen Ascorbinsäure ist eine rasche 
Zersetzung viel eher verständlich. 

Ich habe mich bemüht, die Versuche MıRIMANOFFs genau nach seinen 
Angaben, also zunächst mit 5%iger neutraler AgNO,-Lösung, der fall- 
weise 10% reinste Glukose zugesetzt wurden, zu wiederholen. Zur 
Tränkung der Bimssteinstückchen verwendete ich anfangs frische alko- 
holische Auszüge aus Brennesselblättern; da diese Extrakte aber, wie 
auch MIRIMANOFF schon bemerkt, infolge Gehaltes an Oxyflavonen keine 
sicheren Ergebnisse zeitigen, verwendete ich in der Folge nur alkoholische 
bzw. ätherische Lösungen von Reinchlorophyll a + b, das ich Herrn 
Prof. Stout verdanke, zur Präparation des Bimssteins. Der Ausfall der 
Versuche war recht unregelmäßig: bei der von MIRIMANOFF angegebenen 
Beleuchtungsstärke (60 W-Lampe in 40 cm Abstand) war in der Regel 
nach 15 Min. von einer Bräunung nichts zu merken, nach 1 Stunde war 
manchmal die Glukose enthaltende Lösung gänzlich leicht gebräunt, 
ohne daß die Bimssteinstiickchen in Glukose eine stärkere Reduktion 
aufwiesen, als die inzwischen auch leicht bräunlich gewordenen Stückchen 
der zuckerfreien Kontrolle. Am Tageslicht traten dann allmählich Schwär- 
zungen auf, die sich aber als vom Glukosegehalt unabhängig erwiesen. 

GIROUD und seine Mitarbeiter konnten bekanntlich zeigen, daß saurer 
AgNO,-Lösung eine höhere Ascorbinsäurespezifität zukommt, und es 
wurden in der Folge zur Untersuchung der Chloroplastenreduktion von 
den meisten Autoren solche saure Lösungen angewendet. Ich wieder- 
holte daher die eben beschriebenen Modellversuche auch mehrfach unter 
Zusatz von 1% Essigsäure; hier war der Erfolg stets negativ. 

Ich versuchte nunmehr, nach der von W. Menke (1938) angegebenen 
Methode Chloroplasten aus Blattbrei durch Zentrifugieren zu isolieren, 
um an ihnen das Reduktionsvermögen gegen Dichlorphenolindophenol 
zu prüfen. Nach A. Fusrra und T. EBrHARA (1937) und vielen anderen 
Autoren verdient diese Methode des Vitamin C-Nachweises den Vorzug 
gegenüber allen anderen, da nur wenige und außerdem in pflaı lichen 
Objekten kaum in größerer Menge vorhandene Substanzen stören können. 

Der Arbeitsgang war folgender: Rund 50 g Blätter wurden nach Ent- 
fernung der Stengelteile und gröbsten Blattrippen zerschnitten und mit 
reinstem groben Quarzsand unter Zugabe von etwa 100 ccm m/15 KH,PO,- 
Lösung (px = 4,5) zu Brei zerrieben; nach Abpressen des Saftes durch 
ein Leinensäckchen wurde dieser bei 3800 Touren/Min. rund 1/, Stunde 
zentrifugiert. Man findet dann am Boden der Zentrifugengläschen zu- 
nächst eine weiße Schicht aus Quarzsplitterchen und gröberen Zellwand- 
teilen, darüber eine breite grüne Zone, die größtenteils aus Chloroplasten 
und deren Bruchstücken besteht, und schließlich noch schmale weiße 
und grünliche Zonen aus kleinen Stärkekörnchen und Chloroplasten- 
zerreibsel zusammengesetzt. Die darüberstehende, oft bräunliche Lösung 








Über die Rolle der Ascorbinsäure in den Chloroplasten. 213 


wird abgegossen, die obersten Schichten abgespiilt und die Hauptmasse 
der Chloroplasten mit einem Glasstäbchen an den Wänden des Zentri- 
fugenglases mit wenig Phosphatlösung verteilt; dann füllt man das 
Gläschen mit der sauren Phosphatlösung voll und verrührt nun sorg- 
fältig den Chloroplastenbrei mit dem Glasstab darin, so daß sich eine 
homogene, feine Aufschwemmung ohne Klümpchen bildet. Nach aber- 
maligem kürzeren Abschleudern wird von der nunmehr höchstens schwach 
gelb gefärbten Lösung eine Probe von 10 cem zur Titration mit 0,001 n 
Dichlorphenolindophenol entnommen. Zeigt sich ein erheblicherer Reduk- 
tionswert, wird das Waschen und Zentrifugieren der Chlorophyllkérner 
so lange fortgesetzt, bis die überstehende Lösung höchstens nur noch 
0,20 ccm Indicator zu reduzieren vermag. 

Die Ausbeute an Chloroplastensediment beträgt — je nach Art der 
untersuchten Pflanze — rund 2 ccm oder etwas mehr. Nach Abgießen 
der letzten (titrierten) überstehenden Waschlösung wird die Chloro- 
plastenmasse in 10 ccm 2%iger HPO,-Lösung gut aufgeschwemmt und 
am Wasserbad, ohne zu kochen, 10—15 Min. erwärmt, dann nochmals 
nach raschem Abkühlen zentrifugiert und der klare überstehende Auszug 
mit der Indikatorlösung titriert. Die Titration erfolgte aus einer Mikro- 
bürette; wir überzeugten uns, daß in 10 ccm H,O (soviel Probe wurde je- 
weils verwendet) schon 1 kleiner Tropfen Indikatorlösung (0,02 ccm) deut- 
liche Rosafärbung hervorzurufen vermag, somit beträgt der Fehler etwa 
+ 0,02 ccm. Wäre in der Chloroplastenmasse keine reduzierende Substanz 
enthalten, so ist bei der Annahme, daß die 2 cm? Chloroplastenbrei voll- 
ständig mit der Lösung der letzten Waschung durchtränkt gewesen 
seien, höchstens !/, des Titrationswertes der letzten Waschlösung zu er- 
warten. Diesen Wert haben wir von dem in der Regel wesentlich höheren 
Reduktionswert des Chloroplastenauszuges in der letzten Spalte der 
folgenden Tabelle in Abzug gebracht. Die Versuchspflanzen wurden 
wahllos aus verschiedenen Familien herausgegriffen, wie aus der Über- 
sicht hervorgeht (s. Tabelle 1). 

Es ist also in den Chloroplasten aller untersuchten Pflanzen ein Stoff 
festzustellen, der in saurer Lösung Dichlorphenolindophenol zu reduzieren 
vermag. Die Probe auf Gerbstoffe mit FeCl,!, sowie die Farbreaktion 
auf Fe’ mit Isonitrosoacetophenon verlief mit den Chloroplastenauszügen 
negativ; die übrigen von Fusrra und EBImARA (1937) angeführten 
Störsubstanzen kommen als Inhaltsstoffe der Chloroplasten nicht in 
Frage. Damit ist die Anwesenheit von Ascorbinsäure in den Chloro- 
plasten sehr wahrscheinlich gemacht. 

Die gefundenen Ascorbinsäuremengen in den Chlorophylikörnern sind 
verhältnismäßig gering; dabei ist aber nicht zu vergessen, daß bei der 

1 Die von Mrrmanorr [Protoplasma (Berl.) 88, 211 (1939)] beschriebene Gerb- 


stoffreaktion mit Rhodamin B verlief ebenfalls negativ, ist aber wenig empfind- 
lich. FeCl, gibt mit Ascorbinsäure keine Farbreaktion. 
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Tabelle 1. Reduktion von 0,001 n Dichlorphenolindophenollésung 
durch den Auszug von 2 com Chloroplastenmasse in 2% HPO,. 


























der La Reduktionswert in ccm Ind. 
Pflanze Familie — der letzten}des Chloro- =. 
ao lösung | auszugs sites 

Alchemilla sp. Rosaceae 3 0,20 0,27 0,23 
Arctium Compositae 2 0,18 0,28 0,24 
Arum Araceae 4 0,14 0,20 0,15 
Cochlearia armor. Cruciferae 3 0,08 0,14 0,12 
Corydalis cava Papaveraceae 3 0,20 0,30 0,26 

4 Urticaceae 2 0,20 0,46 0,42 
Elodea lets Hydrocharitaceae 1 — 0,16 0,16 
Iris foliosa Iridaceae 3 0,12 0,22 0,20 
Lamium album Labiatae 4 0,10 0,34 0,32 
Narcissus biflor. i 3 0,16 0,24 0,21 
Parthenocissus quin- | Vitaceae 4 0,10 0,28 0,26 
Ranunculus ficaria | Ranunculaceae 2 0,15 0,30 0,27 
Rumez u à à 3 0,05 0,40 0,39 

ifol. o 0,14 0,45 0,41 
Siler trilobum Umielliferae 3 0,06 0,20 0,19 
Symphytum tuberos. i 3 0,10 0,50 0,48 
Syringa vulgaris Oleaceae 2 0,10 0,18 0,16 
Taraxacum sp. Compositae 2 0,14 0,21 0,18 
Urtica dioica Urticaceae 4 0,08 0,60 0,58 
Vallisneria gig. Hydrocharitaceae 2 0,02 0,50 0,50 
Veratrum Liliaceae 2 0,08 0,20 0,18 


Kleinheit der Chloroplasten das ungünstige Verhältnis von Oberfläche 
zum Volumen ein Auswaschen der Ascorbinsäure, zumal bei mehrfacher 
Waschung, sehr begünstigt. Die angeführten Zahlen stellen daher untere 
Grenzwerte dar. 

Nun könnte noch der Einwand erhoben werden, daß die Chloroplasten 
die im Preßsaft enthaltene Ascorbinsäure an ihrer Oberfläche adsorbieren 
und trotz mehrmaliger Waschung nicht ganz abgeben, somit die Ergeb- 
nisse nur vorgetäuscht werden. Dagegen spricht nun die Tatsache, daß 
auch Pflanzen wie Elodea und Vallisneria, die keine oder fast keine 
Reduktion im Preßsaft aufweisen, doch deutliches Reduktionsvermögen 
der Chloroplastenauszüge aufweisen. Um die Frage aber eindeutig zu 
klären, machte ich an 3 Pflanzen (Urtica, Parthenocissus und Lamium) 
folgenden Versuch: Nach einmaliger Waschung mit m/15 KH,PO,-Lösung 
wurde das Chloroplastensediment in 2 gleiche Teile geteilt. Die eine 
Hälfte wurde in 20 ccm Ascorbinsäurelösung (50 bzw. 100 mg-%) in 
m/15 KH,PO,-Lösung!, die andere bloß in der Phosphatlösung gut auf- 
geschwemmt, zentrifugiert, noch zweimal mit Phosphat gewaschen und 
schließlich der Reduktionswert der beiden Chloroplastenauszüge in 2% 


1 Ich konnte recht gute Haltbarkeit von Ascorbinsäure in m/15 KH,PO,- 
Lösung feststellen: nach 12stündigem Stehen an der Luft betrug der Titrations- 
wert noch 83%, nach 24 Stunden 72,5%. 
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HPO, in der oben geschilderten Weise festgestellt: der Unterschied 
betrug in keinem Fall mehr als 0,02 ccm Indikatorlösung. Daraus 
geht hervor, daß die Ascorbinsäure nicht adsorptiv aus dem Preßsaft 
an die Oberfläche der Chromatophoren gebunden wird. 

Besonders bemerkenswert erscheint mir der Befund, daß auch der 
Chloroplastenextrakt von Elodea und Vallisneria Dichlorphenolindophenol 
zu reduzieren vermag, weil MOLDTMANN (1939) unter den vielen von 
ihm untersuchten grünen Pflanzen nur diese beiden feststellte, 
die keine Ascorbinsäure nach der ToumMans Methode im essigsauren 
Auszug erkennen ließen. Das ist eine für uns grundsätzlich wichtige 
Feststellung: gäbe es tatsächlich vollautotrophe, grüne Pflanzen ohne 
Ascorbinsäure, so wäre damit wahrscheinlich gemacht, daß an den photo- 
synthetischen Reduktionsvorgängen der Kohlensäure die Ascorbinsäure 
unbeteiligt ist. Nun enthält — wie aus der Tabelle hervorgeht — Vallis- 
neria gigantea beträchtliche Mengen von Ascorbinsäure in den Blattgrün- 
körnern ; Elodea enthält davon weniger, führt aber eine ansehnliche Menge 
Dehydroascorbinsäure im Preßsaft. Dies war MOLDTMANN entgangen, 
da er keine Bestimmung der oxydierten Form des C-Vitamins vornahm ; 
er nahm vielmehr an, daß in den meisten pflanzlichen Organen der 
Gehalt an Dehydroascorbinsäure zu vernachlässigen sei. Dies ist nach 
Fusrra und EBIHARA (1937 a) aber nicht erlaubt, da Paprika, Gurken, 
Melonen und Bananen das Vitamin fast nur in der oxydierten Form 
führen. Auch Blätter können davon bedeutende Mengen enthalten, wie 
aus Tabelle 5 der letzterwähnten Veröffentlichung hervorgeht. 

Zur Untersuchung des Elodeapreßsaftes wurde vorsichtige Reduktion 
mit H,S angewendet. Um dabei die von mancher Seite betonten Fehler- 
möglichkeiten gering zu halten, wurde zum Vertreiben des Schwefel- 
wasserstoffes jede Erwärmung vermieden und dazu folgender Arbeits- 
gang eingeschlagen: 100 cm? Preßsaft von 75 g frischer, mit 2% HPO, 
und Quarzsand verriebener Hiodea canadensis-Sprosse (der nach unseren 
Erfahrungen ebenfalls keine Dichlorphenolindophenol-Reduktion auf- 
wies) wurde 30 Min. von H,S durchströmt. Dann wurde die Probe 
unter der Wasserstrahlpumpe evakuiert und darauf so lange Stickstoff 
durchgeleitet, bis auch nicht mehr die geringste Spur von H,S mit Pb- 
Azetatpapier im Gasstrom nachweisbar war. Schließlich wurde noch- 
mals evakuiert und dann die Titration nach TmLMANs vorgenommen. 
Ich fand dabei folgende Werte: 

Elodea canadensis: Freie Ascorbinsäure . . 0,0 mg-% 
Dehydroascorbinsäure . 7,8 mg-% 

Wir kennen somit keine grüne Pflanze, die sich als völlig frei von 
Ascorbinsäure in reduzierter oder oxydierter Form erwiesen hätte. 

Um so bemerkenswerter ist der Befund MoLDTMANNSs (1. c.), der eine 
große Zahl niederer und höherer Pflanzen untersuchte, daß alle nicht 
grünen Heterotrophen (Pilze, Lathraea, Orobanche) kein C-Vitamin auf- 
weisen. Aus den Untersuchungen der letzten Jahre wurde es wahrschein- 
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lich gemacht, daß Ascorbinsäure durch Umbau aus Kohlehydraten in 
der Pflanze entsteht; dafür spricht die Entstehung des C-Vitamins in 
noch nicht assimilierenden Keimlingen, darauf weisen auch die Füt- 
terungsversuche verdunkelter Pflanzen mit Zuckerarten hin, die eine 
Steigerung des C-Vitaminspiegels der Pflanze zur Folge hatten (vgl. dazu 
MOoLDTMANN, 1.c.). Nach diesem Autor hat es den Anschein, als ob 
zwischen Glukose- und C-Vitamingehalt (wenigstens für die Monokotylen) 
einfache Mengenbeziehungen bestünden. So muß es besonders auffallen, 
daß die nicht mehr assimilationsfähigen höheren Heterotrophen, die die 
normalen Kohlehydrate als Parasiten vom Wirt beziehen, auch die 
Fähigkeit der Umsetzung in Ascorbinsäure verloren haben. Das wäre 
doch sonderbar, wollte man eine Beteiligung dieses Wirkstoffes an der 
Photosynthese bestreiten. — Bemerkenswert ist auch der Befund Mozpr- 
MANNs, daß die chlorophylifreien fertilen Triebe des im vegetativen 
Zustand grünen Ackerschachtelhalmes, nur in den Sporangien Ascorbin- 
säure enthalten; mit der Sporenentleerung schwindet auch der Vitamin- 
C-Gehalt. Dies steht in Einklang mit Ergebnissen NrusAavers (1939), 
die in den Sporen des Ackerschachtelhalmes den höchsten Vitamingehalt 
dieser Pflanze fand. 

Überhaupt deuten die Befunde von Reıp (I. c.), MOLDTMANX (I. c.), 
NEUBAUER (l.c.) und eigene, unveröffentlichte Untersuchungen an 
Gemüsepflanzen darauf hin, daß das in den Vegetationsorganen (Blättern) 
entstehende Vitamin C den Fortpflanzungsorganen, besonders den Blüten, 
zugeleitet und dort angehäuft wird. Somit ist es ganz verständlich, 
daß Mirımanorr (1938), auf den sich PAECH in seinem Referat als 
einzigen Zeugen gegen den Zusammenhang zwischen Blattgrün- und 
Ascorbinsäuregehalt ganz besonders beruft, in den chlorophyllfreien 
Korollblättern oft mehr Ascorbinsäure als in grünen Blättern fand. 

Damit kommen wir zur Behandlung von Punkt 2 der Paronschen 
Einwände. Die von Grroup gefundene, in großen Zügen geltende 
Parallelität zwischen Chlorophyligehalt und C-Vitamin wird von NEU- 
BAUER (l.c.) in der Zusammenfassung ihrer Arbeit erneut bekräftigt: 
„Die Annahme GrRouDs, daß einem Reichtum an Blattgrün ein hoher 
Gehalt an Vitamin C entspricht, ließ sich für den Vergleich zwischen 
normal grünen Pflanzenorganen und etiolierten, oder an sich chlorophyll- 
freien (Wurzeln) neuerdings bestätigen.“ Im Hinblick auf die Möglich- 
keit der Beteiligung der Ascorbinsäure an photosynthetischen Vorgängen 
scheint mir der Vergleich von Organen so gänzlich verschiedener Funktion, 
wie Blüten- und Laubblättern, den PAEcH aus MIRIMANOFF= Unter- 
suchung gezogen hat, durchaus abwegig. 

Will man Chlorophyligehalt und Ascorbinsäuremenge streng ver- 
gleichen, so kann dies nur an Organen gleicher Funktion und in unserem 
besonderen Falle eben am Assimilationsorgan sensu strieto, am Laub- 
blatt erfolgen. Hierbei bieten panaschierte Blätter die Möglichkeit, am 
selben Blatt blattgrünreiche und -arme Teile auf ihren Vitamingehalt 
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zu untersuchen. Dies ist u.a. von MOLDTMANX (l.c.) durchgeführt 
worden, mit dem Ergebnis, daß die blassen Teile weniger Ascorbinsäure 
als die grünen enthalten; er fand für: 


Acer negundo . . . Weißer Blattrand . . 64 mg-% 
Grüne Teile. . . . . 108 mg-% 
Pelargonium zonale Weißer Rand . . . . 35 mg-% 
Grüne Blattmitte . . 59 mg-% 


Auch dies bedeutet eine erneute Bestätigung der Befunde Groups. 
Ich habe mich — unabhängig von MOLDTMANN — mit dieser Frage be- 
schäftigt, was aus der Ankündigung von Untersuchungen über Photo- 
synthese, Blattgrün- und Vitamin C-Gehalt am Schlusse meiner eingangs 
erwähnten Arbeit hervorgeht. Neben dem Ascorbinsäuregehalt wurden 
dabei auch die Chlorophyllmengen der blassen und grünen Anteile 
panaschierter Blätter mengenmäßig erfaßt: das Blattgrün wurde zu 
diesem Zweck durch Zerreiben mit feinem Quarzsand unter Benzin- 
Methanolzugabe ausgezogen; die Lösung an einer Säule von Kartoffel- 
stärke chromatographisch getrennt. Die Zonen für Chlorophyll a und b 
wurden mit Äther extrahiert und diese ätherische Blattgrünlösung in 
einem DuosgQ-Kolorimeter mit geeichten Farbscheiben verglichen. 


Tabelle 2. Ascorbinsäure und Chlorophyligehalte verschiedener Blätter. 

















Ascorbinsäure- | Chlorophyligehalt. 
Objekt gehalt in mg/g 
in mg-% Frischgewicht 

Clivia miniata, Spitze 192 2,80 
grünes Blatt Zone oberhalb der Mitte 153 1,40 
Zone unterhalb der Mitte 92 0,58 
Basis 46 0,12 
Hemerocallis fulva, grüner Teil 245 2,50 
foliis variegatis gelber Teil 222 0,36 
Iris pallida, grüner Teil 250 1,29 

foliis variegatis gelber Teil 200 u "3 
Funkia ovata, grüne Mitte, 170 ‚40 
foliis marginatis weißer Rand 102 0,22 


Es gilt also auch in diesen Fällen die Regel, daß chlorophyllärmere 
Teile der Laubblätter auch weniger C-Vitamin enthalten. Eine be- 
merkenswerte Ausnahme scheinen aber die genotypisch gelbblättrigen 
Rassen zu bilden: so fand MoLDTMANN in chlorophyllarmen Varietäten 
des Gartenlöwenmäulchens mehr Ascorbinsäure als in der normalgrünen 
Form. Ich konnie diese Erscheinung für ,,Aurea“-Formen der Hasel 
und des Hollunders bestätigen, will aber darauf erst später näher ein- 
gehen. Bedeutsam ist in diesem Zusammenhang die allgemein bekannte 
Feststellung WILLSTÄTTERs und StoLLs (1918), daß die gelbblättrigen 
Rassen von Hollunder und Ulme in Anbetracht ihres geringen Chlorophyll- 
gehaltes außerordentlich hohe Assimilationsleistungen aufweisen. Ich 
will jedoch dazu erst nach Abschluß meiner angekündigten Versuche 
über Photosynthese, Blattgrün- und C-Vitamingehalte, eingehend Stellung 
nehmen. 
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Abschließend seien noch einige Assimilationsversuche mit Wasser- 
pflanzen mitgeteilt, die als Erweiterung zu den Befunden unserer ersten Mit- 
teilung auch Atmungsbestimmungen enthalten und auf die durch Ascor- 
binsäurezusatz verschobene Wasserstoffionenkonzentration des Mediums 
Rücksicht nehmen. Es wurde wieder Münchener Leitungswasser zu 
den Versuchen verwendet, dem durch vorherige Stickstoffdurchströmung 
ein großer Teil des gelösten Sauerstoffes entzogen war. — Zunächst 
wurde mit Hilfe des kolorimetrischen pg-Bestimmungsverfahrens mit 
dem Doppelkeil nach BJERRUM-ARRHENIUS die Verschiebung der Wasser- 
stoffionenkonzentration festgestellt, die im Münchener Leitungswasser 
durch verschiedenen Ascorbinsäurezusatz hervorgerufen wird. 


Wie in meiner schon ein- 








Tabelle 3. gangs erwähnten Arbeit be- 

7 schrieben, wurde wieder aus 

saurezusatz PH Indikator zwei annähernd gleichen 

bo. Mengen des vom gleichen 

20 6,70 Standort geholten und meh- 

50 6,15 tcc eae rere Tage im Leitungswasser 

100 5,18 an einem Nordfenster vor- 
Methylrot 

200 sao |} Methy kultivierten Materials durch 








eine Vorversuchsreihe die 
schwächer assimilierende Probe ermittelt. Diese gelangte sodann in As- 
corbinsaure-(,,Cebion“-) Lösung in Leitungswasser von bestimmter Starke, 
während die (leistungsfähigere) Kontrollprobe in Wasser gebracht wurde, 
dessen pq durch Zusatz genau gemessener Mengen von 2,5% Essigsäure 
der Azidität des ,,Cebion‘‘-Zusatzes der anderen Probe angeglichen wurde!. 
Beide Teile wurden wieder in vollgefüllten, verschlossenen Glasgefäßen 
gleicher Größe im Dunkeln und bei 8—10° C bis zur nächsten Versuchs- 
reihe aufbewahrt. Vor Beginn der Assimilationsversuche (stets 3 Ver- 
suche von je 20 Min. Dauer) wurde jeweils ein !/,sstündiger Dunkelversuch 
zur Ermittlung der Atmungsintensität eingeschaltet. Sauerstoffabgabe 
bzw. -verbrauch wurden nach der WınkLerschen Methode erfaßt. Die 
Ergebnisse finden sich in Tabelle 4 zusammengestellt, deren Anordnung — 
bis auf die in der letzten Spalte angeführten, neu hinzukommenden 
Atmungswerte — aus Gründen der Übersichtlichkeit der ersten Ver- 
öffentlichung angeglichen wurde. Die Atmungswerte wurden ebenfalls 
aus dem Vergleich der gleichzeitig gewonnenen Atmungsgrößen von 
ascorbinsäurebehandelter Probe und Kontrolle ermittelt. 

Es werden also Assimilation und Atmung durch Ascorbinsäurezufuhr 
gesteigert; da die Atmung aber im Vergleich zur Assimilationsleistung 
nur einen Bruchteil ausmacht, wird verständlich, daß die starke Beein- 
flussung der Atmung sich nur in geringerem Maß auf die Erhöhung der 


1 Die als Zusatz zu Leitungswasser nötigen Säuremengen wurden durch kolori- 
metrische py-Messung nach der erwähnten Methode ermittelt. 
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Tabelle 4. Assimilation unter konstanten Bedingungen. 
30,000 Lux; 00,-Gebalt des Wassers etwa 140 mg/Liter; Mittelwerte aus je 
3 Assi 











besti gen, 1 Atmungsbestimmung. 
Starke der Atm 

Objekt Ascorbin- Einwirkung in % der Leistung erhöhung in % 
vs in Std. der Kontrolle | „Zegenüber 

Spirogyra sp. | unbehandelt — 87 — 

(stets bei 18°C) 20 12 102 70 

Myriophyllum | unbehandelt — 77 = 

heterophyllum 50 10 109 50 

(stets bei 17°C) 100 24 148 62 
Fontinalis sp. | unbehandelt vo 93 — (28)! 
(stets bei 15°C) 50 12 101 10 (38) 
100 12 113 42 (70) 














Totalassimilation (AssimilationsiiberschuB + Atmung) auswirkt. Da 
die Vorbedingungen für Probe und Kontrolle soweit als irgendmöglich, 
auch in bezug auf die Azidität des Mediums, gleich gehalten wurden, 
sind die an unseren Pflanzen beobachteten Förderungen von Assimilation 
und Atmung als Ascorbinsäurewirkungen anzusprechen. 


Besprechung der Ergebnisse. 

Aus den Ergebnissen ähnlicher Assimilationsversuche, wie sie eben 
beschrieben wurden, sowie aus dem Ausfall von Modellversuchen über 
die Reduktion der Kohlensäure im Licht in Anwesenheit von Ascorbin- 
säure im Dispersionsmittel eines Chlorophyll-Lezithinsols war in unserer 
ersten Mitteilung auf eine wahrscheinliche Mitbeteiligung der Ascorbin- 
säure an den photosynthetischen Vorgängen im Chloroplasten geschlossen 
worden. Nach dem Ausfall der AgNO,-Reduktion in Chloroplasten läßt 
sich ein Beweis für die Anwesenheit der Ascorbinsäure daselbst nicht 
sicher erbringen (man vergleiche dazu die eingehende Darstellung dieser 
Frage von Fr. WEBER 1937): positiven Befunden DiscHENDORFERs 
(1937) und Werers (1938) steht die auf Grund von Modellversuchen 
von MIRIMANOFF (1938 a) vertretene Ansicht der Reduktionswirkung 
der Glukose gegenüber, der auch Errı (1939) zuneigt. 

Um diese für unsere Ansicht grundsätzlich wichtige Frage zu klären, 
wurden einerseits die Modellversuche MIRIMANoFFs zu wiederholen 
versucht, anderseits der Versuch unternommen, Ascorbinsäure mit der 
heute als am sichersten anerkannten Methode der Reduktion von 2,6-Di- 
chlorphenolindophenol in saurer Lösung (von Harris und Ray ver- 
besserte TILLMANSs Methode) direkt in den Chloroplasten nachzuweisen. 
Während die Wiederholung der Mieımanorrschen Versuche zu keinerlei 
eindeutigen Ergebnissen führte, weisen Auszüge von durch Zentrifugieren 
aus Blattbrei gewonnenen Chloroplasten ein deutliches Reduktions- 

1 Aus unbekannten Gründen war die Atmung der 1. Probe von Fontinalis von 


vornherein höher (eingeklammerte Werte); die tatsächlichen Erhöhungen der 
Atmung durch Ascorbinsäuregabe sind die Zahlen vor den Klammerwerten. 


Planta. Bd. 31. 15 
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vermögen gegenüber dem Tiuumansschen Indikator auf. In Modell- 
versuchen konnte ich feststellen, daß saure AgNO,-Lösung durch Gerb- 
stoff-Eiweißflockungen reduziert wird, nicht aber durch Eiweißfällungen 
in Gegenwart von Formaldehyd. Da sich die Chloroplastenauszüge als 
frei von Gerbstoffen erwiesen (Farbreaktion mit FeCl, negativ), so können 
auch diese Substanzen nicht für die Entfärbung des Indikators in Be- 
tracht kommen. Das Reduktionsvermögen unserer Extrakte geht auch 
nicht auf adsorptiv aus dem Preßsaft mitgerissene Ascorbinsäure zurück. 
Durch alle unsere Versuche wird somit die Ansicht von der Anwesenheit 
von Ascorbinsäure in den Chloroplasten sehr gestützt. 

Auch die nach den Untersuchungen MouLprmanns (1. c.) C-vitamin- 
freien Wasserpflanzen Elodea und Vallisneria weisen für ihre Chromato- 
phoren das beschriebene Reduktionsvermögen von Indophenol auf; 
Elodea enthält übrigens eine beachtliche Menge von Dehydroascorbinsäure. 

Es enthalten also alle autotrophen grünen Pflanzen Ascorbinsäure; die 
chlorophyllreichen Teile der Laubblätter in der Regel wesentlich mehr 
als die blassen, wie sich aus unseren Versuchen an panaschierten Blättern 
ergab, die nach meiner Meinung das geeignetste Vergleichsobjekt wegen 
größtmöglicher Konstanz der. anderen Bedingungen darstellen. — Auf 
die absolute Menge des vorhandenen C-Vitamins kommt es, wie ich 
in der I. Mitteilung schon ausführte, nicht so sehr an, da im Verlauf 
der Photosynthese die Ascorbinsäure nur intermediär, wie ein Kata- 
lysator, teilnimmt, ohne in den Endprodukten des Vorganges aufzutreten: 
es ist ein stetes Pendeln zwischen „Red“- und ‚„Ox“-Stufe, theoretisch 
ohne jeden Verbrauch, der übrigens leicht aus den anfallenden Assimilaten 
ergänzt werden könnte. 

Braucht also, wie bei anderen biologischen Katalysatoren, die not- 
wendige Menge des Wirkstoffes an sich nur gering zu sein, so ist die 
Geschwindigkeit des Reaktionsablaufes insoferne von seiner Konzentration 
abhängig, als dadurch die Häufigkeit des Zusammentreffens zwischen 
den Molekülen der reaktionsbereiten Stoffe und des Katalysators be- 
stimmt wird. Dies gibt uns die Möglichkeit, durch Zufuhr von Ascorbin- 
säure die Assimilationsgeschwindigkeit im Versuch zu beeinflussen, wie 
es in der I. und der nunmehr vorliegenden Mitteilung geschehen ist. 
Neben der schon beschriebenen Förderung der Assimilation konnten 
nun auch deutliche Atmungssteigerungen für Spirogyra, M yriophyllum und 
Fontinalis festgestellt werden. Untersuchungen an Landpflanzen über 
Zusammenhänge zwischen Photosynthese, Blattgrün- und Ascorbinsäure- 
gehalt werden zu gegebener Zeit veröffentlicht werden. 


Zusammenfassung. 

1. Der Extrakt durch Zentrifugieren isolierter und mehrfach ge- 
waschener Chloroplasten aus verschiedenen Blättern weist gegenüber 
Dichlorphenolindophenol ein deutliches Reduktionsvermögen auf. 
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2. Dieser Reaktion kommt hohe Ascorbinsäurespezifität zu, da es 
durch mikrochemischen Nachweis gelang, die Anwesenheit etwa in be- 
tracht kommenden Störsubstanzen im Extrakt auszuschließen. 

3. Auch die Chloroplasten von Elodea und Vallisneria (Pflanzen, die 
im Preßsaft keine oder nur Spuren freier Ascorbinsäure nachweisen lassen) 
zeigen das Reduktionsvermögen ihrer Chromatophoren gegenüber Di- 
chlorphenolindophenol; Elodea enthält übrigens im Preßsaft 7,8 mg-% 
Dehydroascorbinsäure. 

4. Es ist somit keine grüne Pflanze bekannt, der das C-Vitamin in 
reduzierter oder oxydierter Form überhaupt fehlt; während die chloro- 
phyllfreien Heterotrophen nichts davon enthalten. 

5. Mit dem Verlust der Assimilationsfähigkeit scheint bei diesen auch 
die sonst allgemein verbreitete Fähigkeit der Pflanzen, Kohlehydrate 
in Ascorbinsäure zu verwandeln, geschwunden zu sein, da ja Parasiten 
wie Läthraea und Orobanche die normalen Kohlehydrate (Zucker) der 
Wirtspflanze entziehen. Für den gleichlaufenden Verlust beider Fähig- 
keiten wird ein ursächlicher Zusammenhang im Sinne unserer Auffassung 
erörtert. 

6. Der von GIBOUD angegebene Zusammenhang zwischen Blattgrün- 
und C-Vitamingehalt läßt sich an panaschierten Laubblättern, als den 
in dieser Hinsicht wohl geeignetsten Objekten, deutlich zeigen. 

7. Es werden ‘weitere Versuche über die Beeinflussung der Photo- 
synthese durch Ascorbinsäurezufuhr beschrieben, wobei auf py-Ver- 
schiebungen des Milieus Bedacht genommen wurde. -Dabei wurden auch 
beträchtliche Atmungserhöhungen beobachtet. 

8. Die angeführten Befunde werden im Sinne der in der I. Mitteilung 
geäußerten Ansicht über die Beteiligung der Ascorbinsäure an Vorgängen 
der Photosynthese ausgewertet. 
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UBER DIE ZELLENTEILUNG BEI CLADOPHORA. 


Von 
Inmearp Lanz 
(GieBen). 
Mit 3 Textabbildungen (4 Einzelbildern). 


(Eingegangen am 23. Juli 1940.) 


Seitdem Mount (1845, Diss. von 1835) die Zellenteilung fiir Clado- 
phora beschrieben hat, hat diese Alge immer wieder die Aufmerksam- 
keit der für die normale wie für die pathologische Zytogenese inter- 
essierten Botaniker auf sich gelenkt; insbesondere ist der von Monn 
untersuchte Vorgang immer wieder beobachtet und beschrieben worden 
(Literatur z. B. bei STRASBURGER 1880, 207 und TiscHLEer 1934, 
336 ff.). 

Wenn ich mit nachfolgenden Zeilen, einer Anregung folgend, die ich 
Berrn Prof. Dr. E. Küster verdanke, von neuem auf die viel unter- 
suchte Alge und ihre immer wieder beschriebene Zellenteilung zurück- 
komme, so geschieht es, um auf Grund eigener Beobachtungen einige 
von den Zytologen vorgetragene Auffassungen erneut zu prüfen. 

Mein Material bestand aus zwei Proben ungleich starken Materials, 
die ich einem Zementbecken im Botanischen Garten zu Gießen und einem 
Weiher in der Umgebung von Lauterbach (unterhalb Schloß Eisenbach) 
entnahm. Offenbar handelt es sich um Cladophora fracta. Die Faden- 
breite betrug bei dem Gießener Material 20—32 u, bei dem Lauterbacher 
34—52 u. 

Untersucht man unfertige Teilungen der Zellen von Cladophora, so 
erscheint dem Mikroskopiker die neue Querwand als eine mit rundem 
Foramen unterbrochene Platte: der durch Chloroplasten grün gefärbte 
Inhalt der Zelle nimmt das Foramen in seiner ganzen Breite in Anspruch ; 
darüber und darunter erscheint er aus den Kanten der beiden Tochter- 
zellen zurückgezogen. Der zwischen der grünen Masse und der ring- 
förmigen Zellenkante liegende Raum ist es, dessen Füllung die Autoren 
beschäftigt hat. Mom. (1845) spricht von einer dünnen feinkörnigen 
„Membran“, dem sogenannten „Primordialschlauch‘, PRINGSHEIM (1854) 
von einer „schleimig-klebrigen‘‘ Substanz, Näseuı (1855) von verdünntem 
Protoplasma; beschränken wir uns bei unserem Rückblick auf die 
Autoren, die in den letzten 60 Jahren hierzu das Wort ergriffen haben, 
so müssen wir hauptsächlich STRASBURGER (1880), Branp (1908) und 
TIscHLER (1934) hören. 
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STRASBURGER (1880, 208) findet in den Zellenkanten reichlich ,,farb- 
lose Flissigkeit: wie ich meine Zellsaft, um die junge Scheidewand an- 
gesammelt, daher der so auffallend starke helle Ring um die eingeschniirte 
Chlorophyllschicht. Die Hautschicht selbst liegt der Mutterzellwand und 
der jungen Querwand überall fest an. Es scheint freilich, oft, als wenn 
das nicht der Fall wäre, indem man nämlich deutlich in der farblosen 
peripherischen Masse eine eingebuchtete Linie erblickt, welche, die Mutter- 
zellwand zu beiden Seiten verlassend, nach der inneren Kante der Quer- 
wand läuft (Taf. XIII, Fig. 20).“ „Diese Linie“, sagt STRASBURGER, 
„entspricht schmalen Protoplasmafäden und -bän- 
dern, die die farblose Flüssigkeit durchsetzen‘‘ ; 
daß sie nicht dem Rand der Hautschicht entspricht, 
machte STRASBURGER durch Plasmolyse klar: nach 
Zusatz von Zuckerlösung tritt die Hautschicht ‚ganz 
wie zuvor auch aus dem Winkel zurück, den die 
Mutterzellwand und Querwand miteinander bilden“. 

BRAND (1908, 132, 133) hat sich von demselben 
Vorgang eine wesentlich abweichende Vorstellung ge- 
bildet. Nach ihm löst sich bei der Querwandbildung ||: 
„der ganze Protoplast samt seiner äußersten Lage“ É 
von der Membran ab. Der dabei entstehende farb- ||: 
lose Raum kann, da er außerhalb des ,,Primordial- '"* i 
schlauches“ Iiegt, nicht mit Zellsaft gefüllt sein; er Senate mg oe 
enthält nach BRAND eine ‚flüssige oder halbflüssige vollkommenen Quer- 
Substanz“. wand und der von ihr 


nach innen gedräng- 
Der Branpschen Auffassung hat sich TISCHLER ten Plastidenschicht. 


(1934, 338) angeschlossen, der, ihr folgend, in seiner 

Karyologie bei Besprechung der Zellteilungsvorgänge über den ,,Clado- 
phora-Typus‘ und eine ,,Zellteilung durch Hautschichteinfaltung‘ spricht. 
Branps Darlegungen erläutert TiscHLER mit den Worten, daß die in 
Frage stehende Substanz „von außerhalb des Protoplasten, also von 
der alten Wand, herrührt‘“. Auch SHARP-JARETZKY (1931, 267) schließen 
sich der Meinung Branps an und sprechen von einer Zellulosering- 
leiste, „die in den Zelleib hineinwächst und dabei den Protoplasten 
vor sich her stößt‘, wobei „bestimmte Membranpartien der alten Längs- 
wand verquellen und gegen die Mitte der Zelle vorrücken“. Auch 
GUILLIERMOND, MANGENOT u. PLANTEFOL (1933, 667) lassen dieselbe 
Auffassung zu Worte kommen. 

Meine eigenen Wahrnehmungen nötigen mich dazu, Branps Auf- 
fassung und die Annahme einer von der Membran stammenden Substanz 
abzulehnen. Die in den Zellenkanten liegende farblose Masse ist un- 
zweifelhaft Protoplasma. Das Bild, das man bei Plasmolyse zu sehen 
bekommt, läßt an dem Plasmacharakter der fraglichen Masse auch da 
keinen Zweifel, wo die farblose Schicht eine ansehnliche Höhe erreicht: 
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an dem breiten Material meiner Algen maß ich in den letzten Phasen 
der Wandbildung 10—12 u. Das Verhalten des Protoplasmas zeigt nichts 
Besonderes, so daß ich Bedenken trage, ihm eine abweichende Konsistenz 
zuzuschreiben, wie STRASBURGER (1880, 209) es tut. 

In seinem plasmolytischen Verhalten stimmt das Kantenprotoplasma 
durchaus mit der farblosen Platte überein, die nach Vollendung der 
Querwand plastidenfreies Plasma über und unter der letzteren bildet. 
STRASBURGER spricht a. a. O. von Zellsaft, der zwischen der plasmatischen 
Hautschicht und dem plastidenerfüllten Plasma sich angehäuft haben 
soll. Da am unbehandelten Material von Vakuolen in dem Kanten- 
plasma nichts zu sehen war, versuchte ich, solche mit Neutralrot sichtbar 
zu machen, das den Zellsaft von Cladophora vital gut färbt (vgl. z. B. 
GIcKLHORN u. MöscHı 1930). Auch das lebende Protoplasma von 
Cladophora nimmt den genannten Farbstoff intra vitam reichlich auf; 
ich konnte indessen nach Durchführung der Färbung an dem die junge 
Querwand umgebenden Material nichts entdecken, was meiner Auf- 
fassung von seinem Plasmacharakter widersprochen hätte. 

Ich komme zu dem Schluß, daß die Zurückziehung der grün gefärbten 
inneren Plasmaanteile aus den Kantenhohlräumen der Tochterzellen 
lediglich dadurch zustande kommt, daß der zentripetal sich verbreiternde 
Zellwandring die Plastidenmasse der Mutterzelle immer weiter vor sich 
herschiebt — wie einen Vorhang, so daß sich die Plastiden immer mehr 
von der zylindrischen Außenwand der Zelle entfernen. Es handelt sich 
dabei nicht um eine Verlagerung kleiner Plastidenscheibehen von den 
äußeren Schichten des Protoplasten in tiefer liegende innere, wie es 
z.B. Nout (1903) für Vegetationspunkt und Plastiden von Bryopsis 
beschreibt, sondern um eine mechanisch wohl verständliche Verlagerung, 
die freilich nur für Zellen in Frage kommen kann, deren Plastidensubstanz 
hohlzylinderartig zusammenhängt, wie es bei Cladophora der Fall ist, 
und wie ich es für mein Material an sehr vielen Stellen mit überzeugender 
Deutlichkeit bestätigen kann. Über die Kontinuität des Plastidenhohl- 
zylinders von Cladophora haben sich bereits zahlreiche Forscher geäußert 
(vgl. Lanz 1939, 223). Sollten bei derselben Cladophora so, wie es der 
Auffassung von Sonmirz (1882) entspricht, die Plastidenhohlzylinder in 
zahlreiche kleine Scheibchen zerfallen können, so müßten — falls unsere 
Auffassung richtig ist — bei nachfolgender Bildung einer Querwand die 
Raffung der grünen Substanz und ihre zentripetale Verschiebung und 
somit auch die Bildung eines farblosen Ringes unterbleiben: die kleinen 
Scheibehen würden ihre Position an der Außenwand aufzugeben keinen 
Anlaß haben. Ich untersuchte Armpalisaden der Pinusnadeln und die 
„Schilder‘‘ der Characeenantheridien — beide werden gekennzeichnet 
durch die Bildung unvollkommener Querwände, die in dem einen Falle 
sog. Armpalisaden entstehen läßt, in dem anderen Falle radial ge- 
kammerte Zellen. Weder die Chloroplasten der Pinusnadeln, noch die 
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kleinen Chromoplasten der Antheridien werden von dem Membran- 
septum zurückgestreift, sondern kleiden dieses in seiner ganzen Flächen- 
ausdehnung aus. 

Die Beschreibung, die man bisher von dem zentralen plastiden- 
haltigen Strang, insbesondere von seiner Umgrenzung gegeben hat, 
entspricht nicht in allen Stücken meinen Befunden; so z. B. habe ich 
von der von STRASBURGER diskutierten Zone, die sich nach ihm zwischen 
Hautschicht und grüner Innenmasse absetzt, niemals etwas wahrnehmen 
können. SAKAMURA (1933) machte darauf aufmerksam, daß sich bei 
Spirogyra das außerhalb der Chloroplastenbänder liegende Plasma von 
dem übrigen unterscheidet (vgl. auch Küster 1935, 290); auf einen 
ähnlichen Unterschied die von STRASBURGER bemerkte, im Plasma 
liegende Grenze zurückzuführen, konnte ich keinen Anlaß finden. 


Von der Hautschicht, die Branp an der Oberfläche des grünen 
Stranges wahrgenommen hat, habe ich trotz allen Bemühungen ebenso- 
wenig gesehen; vielleicht ist die Annahme gerechtfertigt, daß diejenigen 
Plastidenanteile, die sich gerade in Profilstellung befinden, gelegentlich 
eine scharfe Hautschichtumgrenzung vortäuschen können. 

Wenn auch die Bildung einer chloroplastenfreien hyalinen Plasma- 
ringzone immer wieder für das Phänomen der Zellteilung beschrieben 
worden ist, so wäre es gleichwohl verfehlt, die Bildung dieses Plasma- 
ringes zu den Teilvorgängen der Zellenteilung zu rechnen; dieselbe 
Zurückstreifung des Plastidenhohlzylinders tritt vielmehr in derselben 
Weise auch dann ein, wenn nicht von einer im Entstehen begriffenen 
Querwand, sondern von einem anderen Agens das Maschenwerk des 
Plastiden zentripetal verlagert wird. Wenn es gelänge, die Nadel 
eines Mikromanipulators durch die zähe Wand einer Cladophora-Zelle 
gegen den Plastidenhohlzylinder vorzustoßen, so würde voraussicht- 
lich auch auf diesem Wege die hier behandelte Plastidenverlagerung 
hervorzurufen sein. Pathologische Vorgänge, die an Cladophora-Zellen 
sehr oft zu beobachten sind, entheben uns des Mikromanipulatorexperi- 
mentes und machen uns auf verschiedenem Wege die Plastidenverlage- 
rungsmöglichkeit klar. Es zeigt sich, daß die beschriebenen Vorgänge 
auch an ruhenden Zellen unter verschiedenen Umständen eintreten 
können: bei Bildung der zystolithenartig geformten oder koralloiden 
Zelluloseablagerungen, die das Lumen der Cladophora-Zellen oftmals 
einengen — und ferner nach Bildung der Membranfalten, die nach irgend- 
welchen Störungen der Zellenentwicklung und des Membranwachstums 
in das Lumen sich vorwölben können. 

Über die Größe und Formenreichhaltigkeit der zystolithenartigen 
Membranverdickungen von Cladophora hat namentlich Leıs (1935) sich 
ausführlich geäußert. Auch an meinem Material (Lauterbach) waren 
Membranveränderungen solcher Art nicht selten — hemisphärische Ver- 














226 Irmgard Lanz: 


dickungen und gerade oder gekrümmte, fingerähnliche Zellulosemassen, 
die auf den Quer- oder den Außenwänden sich erheben können. Auch 
durch diese abnormen Membranbildungen wird der Chloroplasten- 
zylinder nach innen gedrängt; rings um den Fußpunkt oder die An- 

der Verdickung entsteht der farblose Raum — nicht 
anders als bei Zellenteilungen und Querwandbildungen. Durch Plasmo- 
lyse kann man auch hier deutlich machen, daß das Protoplasma bis 
in die innerste Kante an den Fußpunkt der Zellulose- 
finger usw. reicht. 

Ich darf freilich nicht verschweigen, daß bei 
vielen Membranverdickungen kein farbloser Plasma- 
raum sichtbar wird, daß die Plastiden vielmehr bis 
in das Innerste der Plasmakante an die Membran- 
verdickung heranreichen. Ich nehme an, daß ich 
in solchen Fällen ältere Stadien der Membranver- 
dickungen vor mir gehabt habe, und daß in diesen 
Fällen die wandständige Lagerung der Plastiden 
— vielleicht unter Wachstum der letzteren — ebenso 
ausgeglichen worden war, wie sie bei den Zellen- 
teilungsvorgängen sich ausgleicht. 

BRAND hat als erster über diejenigen Membran- 
anomalien der Cladophora sich geäußert, welche 
durch die Produktion einer zu starkem Flächen- 
wachstum schreitenden inneren Lamelle der Membran 
Abb. 2. Shane zustande kommen. Er schreibt hierüber (1908, 130, 
lulosezaptensund der 131; vgl. Tafel V, Fig. 13): „Wo Falten überhaupt 
Due zurückge- vorhanden waren, fanden sie sich nicht im ganzen 
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schicht. Umfange der Zelle, sondern waren auf größere oder 
kleinere Abschnitte beschränkt, und zwar meistens 
nur einseitig.‘ — „Diese Erscheinung,‘ sagt BRAND, ‚läßt sich nur 


durch ein stellenweise excedierendes Flächenwachstum junger Lamellen 
der Innenschicht erklären.“ 

Ganz ähnliche Erscheinungen habe ich an meinem Lauterbacher 
Material wahrgenommen. Die ins Innere des Zellenlumens vorspringenden 
Membranfalten traten vorzugsweise an deformierten, stellenweise kropf- 
artig aufgeblähten Zellen auf. Sie sind im optischen Längsschnitt der 
Zelle als zähnchenartige Erhebungen der Längswand zu erkennen, die 
entweder allseitig oder nur auf einer Zellenflanke auftreten; in Flächen- 
ansicht erscheinen sie als geschlossene Ringe oder Ringfragmente. Die 
einzelnen Zähnchen können eine Höhe bis zu 6 u erreichen. Die Falten 
treten zu schmalen oder breiten Gruppen vereinigt in den Zellen auf; 
nie sah ich sie über die ganze Zellenlänge verbreitet. Eine Doppel- 
lagerung der Lamellen, wie sie BRAND für die von ihm beobachteten 
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Membranfalten abbildet, habe ich nicht erkennen kénnen. Die fiir die 
Cladophorafäden so charakteristischen Vorgänge des Durchwachsens 
waren bei den von mir beschriebenen Zellen nicht im Spiele; vielmehr 
handelt es sich bei diesen um Anomalien des Membranflächenwachstums, 
mit welchem sich die innere Membran sehr viel stärker betätigt als die 
äußere, so daß sie sich in Falten legt; wo es der inneren Lamelle gelingt, 
die äußere zu ähnlicher Ausdehnung 


zu veranlassen — vielleicht durch 
plastische Dehnung —, entstehen die 
kropfartigen Erweiterungen, deren 
Membran durch besonders geringe 
Dicke aufzufallen pflegt. Auch in 
diesen Zellenerweiterungen kann es 
indessen noch zur Bildung von Zähn- 
chen und Membranfalten seitens der 
inneren Lamelle kommen. Für die 
von uns behandelten Fragen gewin- 
nen diese Membranfalten dadurch 
ein Interesse, daß auch durch sie 
zuweilen der Chloroplastenzylinder 
abgehoben und in das Innere der 
Zelle zurückgedrängt werden kann. 
Zwischen den einzelnen Falten ent- 
stehen farblose Räume, die, wie die 
Plasmolyse zeigt, auch in diesem Falle 


mit Plasma erfüllt sind. Beachtung 
verdient der Umstand, daß die > - 
Abhebung des Plastidenzylinders in „»».3. Membranfältelung durch gestel- 
manchen Fällen nicht auf die Falten- sertes Flächenwachstum einer inneren 
zone beschränkt bleibt, sondern im eng "2 ‘as hee 
AnschluB an diese bis zur Querwand ee SENSE soy myo 
ihre Fortsetzung findet. Anderer- jichen Zelle bei stärkerer Vergrößerung. 
seits lagen jedoch auch in diesem 

Falle die Plastiden oftmals der Zellwand zwischen den einzelnen 
Membranfalten an. 

Recht häufig trifft man bei Cladophora unvollkommene einseitig ent- 
wickelte Querwände, die ihr Wachstum früh einstellen und niemals zu 
einer Durchschneidung des Zelleninhaltes führen. Auch meinem Material 
fehlten sie nicht; ich habe indessen an ihnen nichts von den farblosen 
Protoplasmakanten finden können; ich nehme an, daß auch die mir vor- 
liegenden einseitigen unvollkommenen Wände schon zu alt waren, und 
die Plastiden in dem ihnen anliegenden Protoplasma bereits wieder den 
Weg zur normalen Verteilung zurückgefunden hatten. 


* * 
x 
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Branps Auffassung vom Teilungsvorgang der Cladophoren hat für 
das neuere zellenmorphologische Schrifttum dadurch an Bedeutung ge- 
wonnen, daß TiscHLER vor 20 Jahren in seiner Karyologie (1921/22, 184; 
vgl. auch 1934, 338) sich ihr angeschlossen und ihr den Vorzug vor 
STRASBURGERS Auffassung gegeben hat. Unsere eigenen Befunde haben 
uns genötigt, BRANDs Lehre von membranogenen Stoffen abzulehnen und 
uns der STRASBURGERschen zu nähern, wenn es auch nicht gelang, die 
den Kantenraum füllende Masse als Zellsaft zu identifizieren oder solchen 
in ihr nachzuweisen. Auf der Suche nach Anhaltspunkten, welche 
BranDs Fehlschluß erklären helfen könnten, hat sich an meinem Material 
nichts Besseres gefunden als die Membranschichten, die an alten Quer- 
wänden dann, wenn innerhalb der Mutterzelle die später gebildeten 
Lamellen der Tochterzellen voneinander abrücken, als wasserreiche galler- 
tige Masse den Zwickelraum füllen; ich wage nicht zu entscheiden, ob 
Bilder solcher Art BRAND vorgelegen und ihn zu seiner Abb. 12 (Taf. V) 
veranlaßt haben. 


TISCHLER unterscheidet (1934, 336, 339) zwei Typen der Zellenteilung, 
die durch „Einfaltung der Hautschicht‘ eingeleitet werden: den Clado- 
phora- und den Spirogyra-Typus. Die Rolle, die die Zellenkerne bei den 
Zellenteilungen der Cladophora und der Spirogyra spielen, unterscheidet 
sie in bekannter Weise; will man auf diese Rolle des Kerns bei der 
Unterscheidung der Zellenteilungstypen den Nachdruck legen, so bleiben 
die beiden von TISCHLER unterschiedenen Typen als wohl unterschieden 
bestehen; sieht man jedoch den Hauptunterschied in der Deformation 
der Plasmaoberfläche, die nach BRAND dort, wo die Querwand sich bildet, 
sich von der Muttermembran trennt und eine starke Eindellung erfährt, 
so kann die Unterscheidung der beiden Typen nicht mehr gerechtfertigt 
erscheinen; vielmehr erfolgt bei Cladophora die Zellenteilung, was die 
Plastik des Plasmainhaltes betrifft, nicht anders als bei Spirogyra: daß 
auch bei dieser die unfertige ringähnliche Querwand die Plastiden nach 
innen vorstößt, hat schon PrrvesHem (1854, Taf. III, Fig. 1—5) beob- 
achtet; lediglich die abweichende Konfiguration der Plastidensubstanz 
läßt bei Cladophora das abweichende Bild zustande kommen, um dessen 
Deutung sich die Autoren in verschiedenem Sinne bemüht haben. 


Ich gestatte mir, der WırLıam G. KERCKHOFF-Stiftung zu Bad Nauheiın 
und dem Museum Lauterbach, die mich beide bei meinen algologischen Studien 
wiederholt unterstützt haben, für die mir zuteil gewordene Förderung bestens 
zu danken. 
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UBER DIE AUSLOSUNG 
VON POSTFLORATIONSERSCHEINUNGEN 
DURCH £-INDOLYLESSIGSAURE. 


Von 


H. Krenpt. 
Mit 14 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 29. Juli 1940.) 


Auf die Korrelation zwischen den Postflorationsbewegungen und den 
im Fruchtknoten sich entwickelnden Embryonen machte VöcHTıng (1882) 
erstmals aufmerksam. In der Folgezeit wurden seine Feststellungen im 
allgemeinen bestätigt. Spätere Untersuchungen zeigten dann aber, daß 
in manchen Fällen eine bloße vegetative Bestäubung genügt (SCHWIEKER 
1924), während in anderen Fällen eine Befruchtung mit fremdem Pollen 
dieselbe Wirkung erzielt wie die mit arteigenem Pollen (Schmitt 1922). 
Sehen wir diese Tatsachen im Zusammenhang mit den Ergebnissen der 
Wuchsstoff-Forschung, so drängt sich die Vermutung auf, daß in jedem 
Falle durch den Pollen ein Wuchsstoff entweder zugeführt oder durch 
ihn aktiviert wird, der dann die spezifischen Postflorationsbewegungen 
verursacht. Es taucht daher die Frage auf, ob sich diese Wirkungen 
auch durch künstliche Wuchsstoffzufuhr auslösen lassen. Das ist das 
Problem vorliegender Untersuchung, die auf Grund freundlicher An- 
regung von Herrn Prof. Dr. H. WINKLER in den beiden Sommern der 
Jahre 1938 und 1939 im Botanischen Garten zu Hamburg durchgeführt 
wurde. Das gleiche Problem wird in einer Untersuchung von KATUNSK1J 
(1936) behandelt, dem es gelang, die Wirkung des Wuchsstoffes auf den 
prä- und postfloralen Bewegungsablauf bei Papaver, Crepis und T'ussilago 
aufzuzeigen. Ferner konnten Borriss und BussMANN in einer nach 
Abschluß meiner Versuche Ende 1939 herausgegebenen Arbeit den Nach- 
weis erbringen, daß sich bei Calandrinia grandiflora der Einfluß des 
Fruchtknotens durch künstliche Wuchsstoffzufuhr ersetzen läßt. Das 
steht in vollem Einklang mit den aus vorliegender Untersuchung ent- 
springenden Ergebnissen, denen wir uns nunmehr zuwenden. 

Zum Zwecke der Versuchsdurchführung mußte zunächst einmal 
geklärt werden, wo der Wuchsstoff am wirkungsvollsten aufzutragen 
ist. Da Gustarson (1936) durch Wuchsstoifbestrich an Fruchtknoten 
mit unbefruchteten Samenanlagen beträchtliche Vergrößerung des 
Fruchtknotens bis zu normaler Fruchtgröße erreichte, so lag der Versuch 
nahe, auf diesem Wege auch die normalerweise im Gefolge der Embryonen- 
entwicklung einsetzenden postfloralen Bewegungen zu erzielen. Ebenso 
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konnte aber durch Bestrich einer unterhalb des Fruchtknotens gelegenen 
Schnittebene dasselbe Ergebnis ohne den Umweg über die Fruchtver- 
größerung erwartet werden. Diese Fragen zu klären, wurde der Bestrich 
bei einigen Versuchsreihen in den verschiedenen Schnittebenen von der 
Fruchtknotenspitze bis in den apikalen Teil des Blütenstieles hinein 
vorgenommen. Das führte hinsichtlich der Postflorationsbewegung zu 
grundsätzlich gleichen, aber in der Reaktionsgeschwindigkeit und im 
Ausmaß der Reaktion zu graduell abweichenden Ergebnissen, auf die 
später noch eingegangen wird. Es sei aber schon hier darauf hingewiesen, 
daß auch Borriss und Bussmann an Calandrinia bei Bestrich des Stiel- 
stumpfes eine raschere Reaktion verzeichneten als bei Bestrich der Schnitt- 
ebene nach Dekapitation der Narbe. 

Bestrichen wurde zunächst mit Heteroauxinpaste von !/,, !/,, 1, 1/, 
und 2%. Später kam nur noch 1%ige Paste zur Anwendung, da diese, 
in Übereinstimmung mit den Versuchen Gustarsons die besten Ergeb- 
nisse zeitigte, während Borriss und Bussmann an Calandrinia mit 
1/,%iger Paste am erfolgreichsten arbeiteten. Bei unseren Versuchs- 
pflanzen riefen schwächere Konzentrationen vielfach schleppende und 
unvollständige Reaktionen hervor, stärkere verursachten bei Geranium 
Welkungserscheinungen am Kelch und am Blütenstiel, wohingegen sich 
die 1%ige Paste als in jedem Falle brauchbar erwies. 

Nicht alle Pflanzen mit postfloralen Bewegungen sprachen auf die 
Wuchsstoffversuche in gleicher Weise an. Unabhängig sowohl vom Wuchs- 
stoffbestrich als auch von der Embryonenentwicklung erwies sich z.B. 
die in jedem Falle eintretende Abwärtskrümmung der Blüte von Campa- 
nula latifolia. Sodann gibt es Pflanzen, bei denen sich wohl die Parallelität 
zwischen der Wirkung der Embryonenentwicklung und der des Wuchs- 
stoffs nachweisen ließ, bei denen aber entweder die postflorale Krüm- 
mung an sich so gering ist oder das Ausmaß der Wuchsstoffwirkung einen 
so geringen Betrag erreichte, daß diese Pflanzen sich zur Untersuchung 
der Wuchsstoffwirkung weniger eignen, obwohl sie dieselbe Gesetzlichkeit 
aufweisen. Hierher gehören von den untersuchten Pflanzen die Gattungen 
Lythrum, Viscaria, Helianthemum, Pentstemon und Uvularia. 

Als ausgezeichnete Versuchspflanzen haben sich folgende erwiesen: 
Linaria cymbalaria, zahlreiche Arten der Gattung Lilium sowie andere 
Liliaceen, nämlich Fritillaria imperialis, Camassia Cusickii, Anthericum 
ramosum, Eremurus robustus, sodann einige Ranunculaceen, und zwar 
Aquilegia olympica, Aconitum napellus, Delphinium chinense und vitifolium, 
endlich Althaea rosea, Digitalis purpurea und einige Arten der Gattung 
Geranium. Die Ergebnisse der Versuche an den zuletzt genannten 
Pflanzen sollen hier zusammengestellt werden. 

Linaria cymbalaria. Nach den Untersuchungen von Schmitt (1922) 
ist das volle Ausschwingen der postfloralen Bewegung des negativ-photo- 
tropischen Blütenstieles von stattgefundener Befruchtung abhängig, 
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so daß unter gleichzeitiger Verlängerung des Blütenstieles die nach- 
folgenden Stellungen durchlaufen werden (Abb. 1). 

Findet eine Befruchtung nicht statt, oder wird die Narbe vor der 
Bestäubung entfernt, so krümmt sich nur der basale Teil des Blüten- 
stieles, und die Bewegung findet im Zustande 3 ihren Abschluß, womit 
sich also die Krümmung des apikalen Teils als von der Befruchtung ab- 
hängig erweist. Diese Versuchsergebnisse konnten zunächst bestätigt 
werden mit der Ergänzung, daß durchaus nicht immer der angegebene 
Zustand 3 erreicht wird, ja, daß zuweilen, wenn es sich um sehr junge 
Knospen handelt, kaum überhaupt eine merkliche Verlängerung und 

Die Wuchsstoffversuche wurden teils im Freien, teils im Laboratorium 
durchgeführt, im letzteren Falle unter Verwendung eines kleinen Papp- 
kästchens mit waagerechtem, schmalem Schlitz, um die natürlichen 


See 


Abb.1. Linaria cymbalaria. Normaler postfloraler Bewegungsablauf. 


Mauerspalten zu ersetzen. Der Aufstrich erfolgte in verschiedenen Ebenen 
des dekapitierten Fruchtknotens und darunter bis in den apikalen Teil 
des Bliitenstieles. Die Ergebnisse waren in allen Fällen dieselben. Ein 
möglicherweise vorhandener Zeitunterschied im Auftreten der Reaktion 
ließ sich nicht feststellen, da die Reaktionszeit auch bei Bestrich in gleichen 
Schnittebenen schwankte. Vom Beginn des Versuches bis zum Abschluß 
der Reaktion vergingen im allgemeinen 6—8 Tage. 

Die Art der Reaktion bestand darin, daß die Blütenstiele eine Ver- 
längerung auf das 1!/,—2fache ihrer ursprünglichen Länge erfuhren, 
und daß sie sich vom Lichte fortkrümmten, wobei gleichzeitig der Frucht- 
knoten bis zum halben Durchmesser einer normalen Frucht anschwoll. 
Die nichtbestrichenen Kontrollen erreichten weder die Länge der be- 
strichenen, noch kam es zum vollendeten Zurückschwingen. Es war aber 
keineswegs so, daß jeder behandelte Blütenstiel sich voll zurückkrümmte, 
jeder nichtbehandelte im Anfangsstadium der Krümmung verharrte. 
Nehmen wir aber alle Versuche zusammen, so kann festgestellt werden, 
daß sowohl die Blütenstielverlängerung als auch der Grad der Krümmung 
durch den Bestrich erheblich gesteigert wurde. 50% der behandelten 
Blütenstiele gegenüber 0% der nichtbehandelten erreichten volle Rück- 
schwingung. 

Lilium Willmottiae. Die Arten der Gattung Lilium zeichnen sich 
dadurch aus, daß die Blütenknospen positiv geotropisch sind, und daß 
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dann nach erfolgter Befruchtung mit fortschreitender Fruchtreifung eine 
negativ geotropische Aufkriimmung des apikalen Blütenstielteiles bis 
zur Senkrechtstellung der Frucht erfolgt. Bei Ausbleiben der Bestäubung 
erfolgt eine schwache Aufwärtskrümmung, die meist unterhalb der Waage- 
rechten zum Abschluß gelangt, selten die Waagerechte überschreitet. 
Welcher Art ist nun die Wirkung des Wuchsstoffes ? 

Am 22. 6. 38 wurden an zwei Pflanzen je zwei noch hängende, geschlos- 
sene Knospen unterhalb des Kelches abgeschnitten. Jeweils eine der bei- 
den Schnittflächen erhielt Wuchsstoffbestrich, und zwar bei einer Pflanze 
die Schnittfläche des oberen, bei der anderen die des unteren Knospen- 
stieles. Am 24. 6. schon zeigte der untere bestrichene Knospenstiel unter 


= Z 


a 
Abb. 2. Lilium Willmottiae. Aufkrümmung der Blütenstielenden nach Wuchsstoffbestrich. 








Verdickung des apikalen Endes von 7 auf 9 mm Durchmesser eine starke 
Aufwartskriimmung, der obere bestrichene Knospenstiel unter Verdickung 
des apikalen Endes von 5,5 auf 7 mm Durchmesser eine etwas geringere 
Aufkriimmung. Am 30. 6. ergab sich dann das folgende Bild (Abb. 2). 

Im oberen Viertel bis Drittel war eine sehr kräftige Aufwärtskrümmung 
eingetreten, die bis zum 10.7. eine größere Stielpartie erfaßte, den zu- 
nächst etwas scharfen Knick abrundete und das apikale Ende senkrecht 
nach oben stellte. Die Aufkrümmung des in der Infloreszenz weiter unten 
stehenden Knospenstieles der Pflanze II eilte der Aufkrümmung des in 
der Infloreszenz weiter oben stehenden Knospenstieles der Pflanze I 
zeitlich voraus. In Übereinstimmung damit erreichte der untere nicht 
bestrichene Knospenstiel am 30.6. eine waagerechte Lage, der obere 
nicht bestrichene Knospenstiel erreichte die Waagerechte nicht ganz. 

Aus dem Versuch ergibt sich, daß durch Wuchsstoffzufuhr die postflo- 
rale Blütenstielbewegung schon im Knospenstadium erreicht werden 
kann, 2—3 Wochen bevor die Kontrollknospen bei normaler Weiterent- 
wicklung sich mit beginnender Fruchtreifung aufrichten. Weiter geht 
aus dem Versuch hervor, daß die Ursachen für die einseitige Wachstums- 
wirkung des allseitig aufgetragenen Wuchsstoffes auch normalerweise 
nicht in dem hier dekapitierten Fruchtknoten liegen können, sondern 
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im apikalen Ende des Blütenstieles selbst, sei es, daß hier eine regulatori- 
sche, aktive Wuchsstoffverschiebung vorgenommen wird, sei es, daß 
die innere Struktur des Blütenstieles die Wuchsstoffwanderung an der 
Unterseite begünstigt oder nur dort zuläßt. Auf Grund dieser Über- 
legung lag es nahe, das Verhalten des Blütenstieles zu studieren, wenn der 
Wuchsstoff nicht in ganzer Fläche, sondern nur in halber Fläche unten, 
oben, links oder rechts aufgetragen wird (Abb. 3). 


Abb. 3. Wuchsstoffbestrich auf der halben Schnittfläche der Blütenstielenden. 


Das Ergebnis sei wieder an einem bestimmten Versuch dargestellt. 
Er wurde am 8.7.38 begonnen. Am 16.7. ließen sich folgende Fest- 
stellungen treffen (Abb. 4). 

1. Der in der unteren Hälfte bestrichene Stiel war im apikalen Viertel 
über die Senkrechte hinaus aufrecht gekrümmt. 


ze 


2 











3 in Aufsicht 
Abb. 4. Lilium Willmottiae. Die Wirkung des halbflächigen Bestriches. 


2. Der in der oberen Hälfte bestrichene Stiel hatte die Senkrechte 
nicht erreicht und war am äußersten apikalen Ende leicht abwärts ge- 
krümmt. 

3. Der in der linken Hälfte bestrichene Stiel zeigte im oberen Viertel 
Aufwärtskrümmung, gleichzeitig aber eine Rechtskrümmung im Sinne 
des Bestriches (Abb. 4, 3b). Das analoge Verhalten zeigte natürlich der 
in der rechten Hälfte bestrichene Stiel. Die seitliche Krümmung pflanzte 
sich in der folgenden Zeit basalwärts fort und wurde dann am apikalen 
Ende durch eine entgegengesetzte Krümmung wieder ausgeglichen 
(Abb. 4, 3c—e). 

Unterhalb der behandelten Bliitenstiele nahm eine reifende Frucht 
eine annähernd senkrechte Stellung ein. Darunter befand sich eine un- 
bestäubte Kontrolle, deren Fruchtknoten sich bis eben über die Waage- 
rechte erhob, genau wie im Falle der Dekapitierung unterhalb des Frucht- 
knotens (Abb. 5). 

Somit ergibt sich aus diesen Versuchen, daß der Wuchsstoffbestrich 
dieselben postfloralen Krümmungen des Fruchtstieles bewirkt, wie sie 
bei normaler Fruchtentwicklung zu beobachten sind. 
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Es mußte nun noch geklärt werden, welcher Art die Ergebnisse sind, 
wenn nicht die Schnittfläche des Blütenstieles selbst bestrichen wird, 
sondern wenn der Bestrich auf den 


Sehnittflächen in verschiedenen Ebe- 
nen des Fruchtknotens erfolgt. Da 
nun die Reaktionsgeschwindigkeit in EEE nn 


der oberen und unteren Partie der 
Infloreszenz als verschieden ange- pe rm à en | 
nommen werden mußte, wurde der Rechts eine unbestäubte Kontrolle. 
Versuch in der Weise durchgeführt, 
daß an der einen Infloreszenz von unten nach oben fortschreitend, bei der 
anderen von oben nach unten fortschreitend verschieden weit dekapitiert 
wurde, wie es das neben- 
stehende Bild zeigt (Ab- 
bildung 6). Wir erken- 
nen daran zunächst ein- 
mal, daß in jedem Falle 
eine Aufrichtungerfolgte, 
gleichzeitig, daß diese 
Aufrichtung infolge grö- 
BererReaktionsgeschwin- 
digkeit fast ausnahmslos 
um so weiter fortge- 
schritten ist, je weiter 
basalwärts dekapitiert 
wurde, gleichgültig, ob 
es sich um Knospen der 
oberen oder der unteren 
Infloreszenzpartie han- 
delt. Die zeitliche Diffe- 
renz beträgt etwa 6 bis 
10 Tage. Die erste Auf- 
krümmung ist nach 4 bis 
6 Tagen, die letzte nach 
10—16 Tagen vollzogen. ay», 6. Litiwm Willmottiae. Der Krümmungsgrad der 
Das Bild zeigt uns weiter,  Blütenstiele bei Bestrich in verschiedenen Schnittebenen. 
daß Knospen wie Blüten 
noch positiv geotropisch sind. Dasselbe gilt für eine niehtbestrichene 
unterhalb des Kelches dekapitierte Kontrolle an Pflanze II links unten. 
Erwies sich somit der Wuchsstoffbestrich in den verschiedenen 
Schnittebenen des Fruchtknotens bis unterhalb des Perigons als wirksam, 
so mußte die Frage auftauchen, wie weit denn basalwärts der Bestrich 
vorgenommen werden konnte, um noch eine Wirkung zu erzielen. Das 
Ergebnis der Versuche war eindeutig. In der gesamten reaktionsfähigen 
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ie, das heißt im apikalen Viertel bis Drittel, konnte der 
Bestrich mit Erfolg vorgenommen werden. Die Reaktion blieb aber in 
jedem Falle auf die genannte reaktionsfähige Partie beschränkt. Somit 
zeitigte denn auch ein weiter basalwärts erfolgender Bestrich keine 
Wirkung. 

Lilium Davidii, Lilium regale, Lilium callosum. Alle an Lilium Will- 
mottiae gewonnenen Ergebnisse konnten in vollem Umfange an diesen 
drei Arten der gleichen Gattung bestätigt werden. 

Fritillaria imperialis. Auch diese Liliacee lieferte völlig analoge Er- 
gebnisse. Sie lassen sich kurz so zusammenfassen: Je weiter die Knospe 
entwickelt war und je weiter basalwärts innerhalb der reaktionsfähigen 
Zone der Bestrich erfolgte, um so rascher vollzog sich die Reaktion. Sie 
war in 6—10 Tagen vollendet und eilte damit der postfloralen Bewegung 
unbehandelter und später normal bestäubter Blüten bis zu 10 Tagen 
voraus. Bei seitlichem Bestrich des Blütenstielquerschnitts erfolgte 
normale Aufrichtung und gleichzeitig einseitige Krümmung des apikalen 
Stielendes. Weniger eindeutig als bei Lilium war die nachfolgende ent- 
gegengesetzte Krümmung. 

Camassia Cusickii. Die Infloreszenz ist eine aufrechtstehende viel- 
blütige Traube. Die Blütenstiele bilden mit der Infloreszenzachse einen 
Winkel von 70—50°. Nach Befruchtung krümmt sich der Blütenstiel 
bis zu senkrechter Stellung des Fruchtknotens auf. Dekapitation vor 
der Bestäubung ließ den Blütenstiel in der eufloralen Lage verharren, 
während er bei Wuchsstoffbestrich in 3—5 Tagen die volle Aufwärts- 
krümmung durchführte, wobei die Verdickung des Fruchtknotens das- 
selbe Ausmaß erreichte wie bei normaler Fruchtentwicklung. 

Anthericum ramosum verhielt sich wie Camassia Cusickii. Bei Bestrich 
des Fruchtknotens krümmte sich der eufloral unter 45° vom Inflores- 
zenzschaft abstehende Blütenstiel innerhalb von 5 Tagen bis zu senk- 
rechter Stellung des Fruchtknotens auf, der dieselbe Dicke erreichte 
wie ein normal sich entwickelnder Fruchtknoten. 

Eremurus robustus ist ein drittes durchaus gleichartiges Beispiel. 
Der eufloral waagerecht abstehende Blütenstiel krümmt sich nach Be- 
fruchtung ebenso wie nach Wuchsstoffbestrich im äußersten apikalen 
Teil auf. Der durch Wuchsstoffbestrich vergrößerte Fruchtknoten er- 
reichte nicht die Größe normaler Früchte. 

Aquilegia olympica. Die Blüten haben eine eufloral nickende Lage. 
Nach der Befruchtung werden die Blüten negativ geotropisch und 
richten sich zur Senkrechten auf. Wurden die Fruchtknoten vor der Be- 
stäubung ganz oder teilweise abgeschnitten, so fand eine Aufrichtung des 
apikalen Blütenstielendes bis zur Waagerechten statt. Nach Wuchsstoff- 
bestrich dagegen erfolgte Aufrichtung bis zur Senkrechten. Das geschah, 
übereinstimmend mit den Versuchsergebnissen an Liliaceen, um so rascher, 
je näher der Fruchtknotenbasis Dekapitation und Bestrich erfolgten. Die 
Reaktion vollzog sich innerhalb von 6—10 Tagen. Nebenstehende Auf- 
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nahme (Abb. 7) zeigt zwei Versuchspflanzen mit je 2 in halber Länge 
dekapitierten Fruchtknoten. Die Schnittflächen der linken Pflanze 
blieben unbestrichen, die der rechten erhielten Bestrich. An der linken 
Pflanze haben sich die Blütenstiele zur Waagerechten aufgekrümmt, an 
der rechten Pflanze zur Senkrechten. 

Aconitum napellus. In der eufloralen Stellung ist der Blütenstiel unter 
45° aufwärts gerichtet mit leichter Krümmung nach oben. Am äußersten 
apikalen Endeist das Wachs- 
tum des Bliitenstieles an der 
Oberseite stärker als an der 
Unterseite, so daß die Blüte 
selbst wieder unter 45° auf- 
warts gerichtet ist. Nach 
der Befruchtung verlängert 
sich die Unterseite des api- 
kalen Blütenstielendes er- 
heblich, so daß der Blüten- 
grund nunmehr eine waage- 
rechte Lage einnimmt und 
die Früchte dadurch senk- 
recht gestellt werden. Diese 


Wachstumsvorgänge sind KS 

: : : Abb.7. Aquilegiaolympica. Rechts Senkrechtstellung 
mit einer erheblichen Ver- zweier bestrichener Blütenstiele. Links zwei 
dickung des Bliitenbodens unbestrichene Kontrollen. 


verbunden. Der Wuchsstoff- 

bestrich wirkte in demselben Sinne wie die Befruchtung. Wurde nur die 
Fruchtknotenspitze dekapitiert, so dauerte die Reaktion 10 Tage bei 
gleichzeitiger Schwellung des Fruchtknotens. Wurde der ganze Frucht- 
knoten dekapitiert, so war die Reaktion nach 5 Tagen vollendet. Unsere 
Aufnahme (Abb.8) macht folgendes sichtbar. Die mit Wuchsstoff (W) 
bestrichenen Bliitenstielenden sind gegen den Infloreszenzschaft aufge- 
krümmt bei gleichzeitiger übernormaler Verdickung des Blütenbodens. 
Die nichtbestrichenen Kontrollen (0), die in Blickrichtung aus dem 
Bilde herausweisen, lassen die Schrägrichtung ihrer Schnittfläche er- 
kennen, die der Richtung der nichtbehandelten Früchte der rechten 
Infloreszenzseite entspricht. Da letztere ihre senkrechte Stellung noch 
nicht erreicht haben, eilen ihnen somit die bestrichenen Blütenstiele 
in der postfloralen Bewegung voraus. 

Delphinium chinense. Die Pflanze zeigt dieselben postfloralen Wachs- 
tumserscheinungen wie Aconitum napellus. Ebenso führten auch die 
Wuchsstoffversuche zu dem gleichen Ergebnis. Bei Bestrich an der 
Fruchtknotenspitze war die Reaktion nach 5—6 Tagen abgeschlossen, 
bei Bestrich unterhalb des Fruchtknotens bereits nach 2—3 Tagen. 

Delphinium vitifolium zeigte das gleiche Verhalten in einer etwas 
längeren Reaktionszeit von 7—10 Tagen. 
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Althaea rosea. Bei normaler Entwicklung richten sich die Knospen 
aus der prafloral nickenden Lage zur eufloralen Waagerechten auf. Die 
Embryonenentwicklung bewirkt eine weitere Aufrichtung um 60—70°. 
Dasselbe Ergebnis konnte durch Wuchsstoffbestrich erzielt werden. 
In den Versuchen wurden die Schnitte unterhalb des Kelches, an der 
Fruchtknotenbasis und an der Fruchtknotenspitze geführt. Die Streckung 
des zuvor gekrümmten Blütenstieles und damit die Aufrichtung erfolgte 
jeweils in 3—4, bzw. 5—6, bzw. 6—8 Tagen unter 
gleichzeitiger Verdickung des apikalen Viertels bis 
Drittels. Unbestrichene Kontrollen zeigten keine oder 
nur sehr geringe Aufrichtung. 

Digitalis purpurea. Auf Grund der zahlreichen 
an Digitalis durchgeführten Versuche lassen sich 
folgende Feststellungen machen. 

Hinsichtlich der Versuchseignung konnte beobach- 
tet werden, daß die Blüten an den unteren und mitt- 
leren Partien der Infloreszenz eine raschere und aus- 
giebigere Reaktion zeigten als gleich weit entwickelte 
Blüten des oberen Infloreszenzstiickes. Die weiß- 
blühende Form lieferte weniger eindeutige Ergebnisse 
als dierotblühende. Blüten mit kräftigem Stiel, dessen 
Krümmung sich auf eine größere Strecke verteilte, 
reagierten augenfälliger als solche mit schwächerem, 
geradem Stiel, der nur ganz am Ende schurf nach 
unten gewinkelt war. 

Die Versuchsergebnisse selbst entsprechen den 





Abb. 8. aus den Versuchen an den bisher genannten Pflanzen 
ze gewonnenen. Sie seien kurz zusammengefaßt. 
dreier bestrichener Die in ganzer Fläche bestrichenen Stielenden rich- 


scie su ewei un. tetensich unter Verdickung und Krümmung im Laufe 
bestrichenen von 2—5 Tagen auf, während die Kontrollen ihre 

RE euflorale Stellung beibehielten. Die Aufnahme (Abb.9) 
zeigt unten zwei bestrichene, oben zwei unbestrichene Blütenstiele. Erstere 
sind unter markanter Krümmung aufgerichtet, letztere in einem Falle 
nickend geblieben, im anderen Falle kaum gerade gestreckt. 

Erfolgte der Bestrich in verschiedenen Ebenen des Fruchtknotens, 
so trat in den meisten Fällen die raschere und ausgiebigere Reaktion 
bei dem weiter basalwärts erfolgten Bestrich ein, ganz gleich, ob innerhalb 
der Infloreszenz die Blüten von oben nach unten oder von unten nach 
oben fortschreitend weiter basalwärts dekapitiert wurden. Gleichzeitig 
waren auch die Kelche. die sich bei normaler Fruchtreife weiter öffnen, 
um so rascher geöffnet, je weiter basalwärts der Bestrich erfolgte. Neben- 
stehende Aufnahme (Abb. 10) zeigt an Pflanze I 4 in verschiedener Ebene 
bestrichene Blüten, und zwar wurde 1 an der Spitze, 2 in der Mitte, 3 im 
unteren Viertel und 4 unterhalb des Fruchtknotens bestrichen. Die Auf- 
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richtung ist bei 1 und 2 unvollendet, bei 3 und 4 vollendet. Ebenso ist der 
Kelch von 1—4 fortschreitend weiter geöffnet. Pflanze II zeigt 2 Blüten, 
deren Fruchtknoten in der Mitte dekapitiert wurden. Ein Bestrich 
erfolgte nicht. Die Kelche verharrten hier in etwa waagerechter Lage. 

Wurde allerdings die Fruchtknotenbasis sehr junger Knospen be- 
strichen, so vollzog sich die Reaktion langsamer als bei Verwendung 
blühreifer Knospen, die an der Frucht- 
knotenspitze dekapitiert und bestrichen 
wurden. 

Statt der Dekapitation konnte auch 
das von GUSTAFSON zum Zwecke der 
Fruchtvergrößerung gewählte Verfahren 
angewandt werden, nämlich die Füllung 
des ausgehöhlten Fruchtknotens mit 
Wuchsstoffpaste. Der Wirkungsgrad 
entsprach dem bei Bestrich der Frucht- 
knotenbasis. 

Halbseitig oben, unten, links oder 
rechts bestrichene Stiele krümmten sich 
einmal im Sinne des Bestrichs, gleich- 
zeitig aber wurde auch dadurch in allen 
Fällen die Aufwärtskrümmung bewirkt. 

Geranium palustre. Die Arten der 
Gattung Geranium zeichnen sich durch 
besonders augenfällige Postflorations- 
bewegungen aus. 1922 machte SCHWIE- 
KER den bis zu einem gewissen Ausmaß 
erfolgreichen Versuch, die postflorale 
Wirkung der Embryonenentwicklung 
durch einen mit Hilfe von Bacterium 
tumefaciens erzeugten Tumor zuerzielen. Abb. 9. Digitalis purpurea. Unten 

sit . . . zwei bestrichene und aufgekrümmte 
Für uns erhob sich hier die Frage nach Bjütenstiele. Oben zwei Kontrollen. 
der postfloralen Wirkung des Wuchs- 
stoffbestrichs. Als Versuchsarten lieferten Geranium palustre, Geranium 
affine und Geranium pyrenaicum so sehr übereinstimmende Ergebnisse, 
daB wir diese am Beispiel des Geranium palustre für alle drei Arten 
gemeinsam darstellen können. 

Die floralen Bewegungen bei normalem Blüh- und Fruchtungsvorgang 
verlaufen in folgender Weise (Abb. 11). Die beiden Knospen der zwei- 
blütigen Infloreszenz haben zunächst eine nickende präflorale Stellung (1). 
Dann richtet sich die Seitenknospe zur eufloralen Stellung senkrecht 
auf(2). Nach erfolgter Bestäubung nimmt der Stiel der Seitenblüte infolge 
einseitigen Wachstums des basalen Stielgelenks eine horizontale Lage 
ein, während sich zu gleicher Zeit die Endblüte eufloral aufrichtet (3). 
Nun senkt sich der Seitenblütenstiel weiter unter die Waagerechte. Durch 
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einseitiges Wachstum am basalen Gelenk des Doldenstieles nimmt dieser 
an der Abwärtsbewegung teil. Durch Krümmung des apikalen Stielteiles 
der Seitenblüte nimmt diese wieder eine senkrechte Stellung ein, während 
sich die Endblüte zur Waagerechten nach unten 
senkt (4). Indem die Bewegungen des Dolden- 
stieles und des Seitenblütenstieles ein größeres 
Ausmaß erreichen, führt nun auch der End- 
blütenstiel die Senkung und Aufwärtekrümmung 
durch (5). Der Verlauf zeigt, daß die postfloralen 
Bewegungen der Endblüte denen der Seiten- 
blüte mit jeweils einer Phase Abstand folgen. 
Wurden nun in den aufspringenden Knospen 
die Narben dekapitiert, so daß eine Embryonen- 
entwicklung nicht stattfinden konnte, so ver- 
hielten sich Seiten- und Endblüten folgender- 
maßen. Die Seitenblüte richtete sich zur euflo- 
ralen Lage auf, dann senkte sich der Stiel um 
45—90°, wobei die Blüte sich zuweilen leicht 
aufkrümmte. Die Endblüte richtete sich mit 
I Il dem genannten Phasenunterschied eufloral auf 
Su wean ae und verharrte nun in dieser Lage, wobei die 
schiedenen Schnittebenen Blüte meist eine leicht nickende Lage einnahm. 
des Fruchtknotenserfolgten Gleichzeitig pflanzte sich jetzt die Abwärts- 
u 0: = knickung des Seitenbliitenstiels auf den Dolden- 
stiel fort, der sich bis zu 45° nach unten senkte. 

Die Unterschiede fruchtender und nicht fruchtender Bliiten sind 
danach deutlich sichtbar. Dennoch muß festgehalten werden, daß die 
postflorale Bewegung nicht in vollem Ausmaß von der Fruchtentwicklung 
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Abb. 11. Geranium palustre. Normaler Ablauf der floralen Bewegungen. 





oder auch nur der Bestäubung abhängig ist. Seitenbliitenstiel und Dolden- 
stiel fiihrten die postflorale Bewegung bis zu einem gewissen Grade 
auch nach Dekapitation des Fruchtknotens durch. 

Die von uns zu beantwortende Frage bestand nun darin, ob ein Wuchs- 
stoffbestrich die bei Nichtbestäubung sehr bald erstarrende postflorale 
Bewegung weitertreiben oder gar vollenden kann. Die Ergebnisse waren 
durchaus positiv. Es wurde wieder so verfahren, daß der Bestrich ent- 
weder an der Fruchtknotenbasis oder an der Fruchtknotenspitze auf- 
getragen wurde. In letzterem Falle war damit eine etwas unter normal 
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bleibende Fruchtknotenvergrößerung verbunden. Wie in allen bisher 
besprochenen Fällen war wieder die Wirkung um so rascher und ergiebiger, 
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Abb. 12. Geranium palustre. Erläuterung im Text. 
je blühreifer die behandelten Knospen waren. Da die Stiele der Seiten- 


bliiten auch bei Nichtbestrich die postflorale Bewegung zum Teil aus- 
führen, konnte bei ihnen mit Hilfe des Bestrichs ein größeres Ausmaß 
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Abb. 13. Geranium palustre. Erläuterung im Text. 


postfloraler Bewegung erwartet werden als bei den Endblütenstielen, 
die im nichtbestrichenen Zustande in der eufloralen Lage verharren. Die 
Versuchsergebnisse entsprechen dieser Erwartung. Die Stiele der Seiten- 











242 H. Kiendl: 


blüten senkten sich unter dem Einfluß des Bestriches bis 30 und 40° unter 
die Waagerechte, während sich die Blüte selbst unter Krümmung des 
apikalen Stielendes negativ geotropisch aufrichtete. Die Endblüten 
dagegen, die bei Nichtbestrich keine postfloralen Bewegungen aus- 
führten, sondern in der eufloralen Lage verharrten, d. h. die Verlängerung 
der Doldenachse beibehielten, selbst dann, wenn der Doldenstiel sich durch 
Entwicklung der Seitenfrucht senkte, knickten bei Bestrich bis zu 45° 
nach unten und erreichten somit unter Beteiligung des ebenfalls bis zu 
45° nach unten abknickenden Doldenstieles bestenfalls die Waagerechte. 
Das apikale Stielende machte zumindest den Versuch, durch Aufkrüm- 
mung die Blüte senkrecht zu stellen, wohingegen die nichtbestrichenen 


Abb. 14. Geranium affine. Erläuterung im Text. 


Kontrollen eine leicht nickende Lage einnahmen. In jedem Falle also 
wirkte der Wuchsstoffbestrich im Sinne einer Förderung der postfloralen 
Bewegung, ohne aber im allgemeinen ihr volles, bei Fruchtansatz ein- 
tretendes Ausmaß zu erreichen. Die typischen Wuchsstoffreaktionen 
seien noch kurz an Hand einiger Aufnahmen von Herbarexemplaren vor 
Augen geführt. 

Abb. 12 zeigt links zwei unbestrichene, rechts zwei bestrichene Seiten- 
blüten von Geranium palustre nach 3tägiger Versuchsdauer. Die Ein- 
leitung der Postflorationsbewegung bei den behandelten Pflanzen ist 
deutlich sichtbar. 


Abb. 13 zeigt oben zwei unbestrichene, unten zwei bestrichene End- 
blüten von Geranium palustre nach 5tägiger Versuchsdauer. Man beachte 
die aufwärtsstrebende Lage der behandelten Blüten sowie die Senkung 
des Endblütenstiels an der Pflanze rechts unten. 

Abb. 14 zeigt links je eine unbehandelte und eine bestrichene Seiten- 
blüte, rechts je eine unbehandelte und eine bestrichene Endblüte von 
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Geranium affine nach 3tägiger Versuchsdauer. In beiden Fällen ist die 
doppelte Wuchsstoffwirkung sichtbar, nämlich die Senkung des Blüten- 
stieles am basalen Gelenk sowie die Aufwärtskrümmung der apikalen 
Stielpartie. 


Überblicken wir noch einmal kurz die gesamten Versuche, so kommen 
wir zu folgenden Ergebnissen: 

Bei den dargestellten Pflanzen ließen sich durch Wuchsstoffbestrich 
deutliche Postflorationsbewegungen erzielen. Die besten Ergebnisse 
wurden immer unter Verwendung völlig blühreifer Knospen gewonnen. 
Abgesehen von dem Verfahren, den ausgehöhlten Fruchtknoten mit 
Wuchsstoffpaste zu füllen, konnte der Wuchsstoffbestrich in sämtlichen 
Schnittebenen von der Fruchtknotenspitze bis hinunter in die reaktions- 
fähige Blütenstielpartie erfolgen. Die postflorale Stielkrümmung vollzog 
sich um so rascher und ausgiebiger, je weiter basalwärts der Bestrich 
vorgenommen wurde. Bei Bestrich in einer Schnittebene des Frucht- 
knotens erfuhr dieser eine meist erhebliche Vergrößerung. Das Ausmaß 
der postfloralen Bewegung erreichte nicht immer das der normalen 
postfloralen Bewegung. Halbseitiger Bestrich auf den Blütenstielquer- 
schnitt unterhalb des Kelches löste in jedem Falle außer lokaler Wachs- 
tumskrümmung, hervorgerufen durch einseitige Wachstumsförderung, 
die normale postflorale Bewegung aus, so daß die Annahme einer Wuchs- 
stoffverschiebung notwendig erscheint. 
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ZUR KENNTNIS DER KORRELATIONSKRUMMUNG 
VON AVENA SATIVA. 


Von 
ADOLF BEYER 
(Berlin). 


Mit 2 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 5. September 1940.) 
1. 


In der Reihe der Tropismen kommt dem Traumatotropismus eine 
Sonderstellung zu. Ein großer Teil der unter dieser Bezeichnung zu- 
sammengefaßten Erscheinungen hat eine befriedigende Erklärung ge- 
funden. Alle unterhalbder Wunde auftretenden positiven Wundreaktionen 
sind, soweit sie nicht auf unmittelbarer örtlicher Schädigung des Gewebes 
beruhen, als Wirkung einer einseitigen Unterbrechung des von oben 
kommenden Wuchsstoffstromes aufzufassen. Es sind, um einen Aus- 
druck Padus zu gebrauchen, ,,Korrelationskriimmungen“ (PAÂL, BEYER, 
WEIMANN). Der „positive Traumatotropismus‘ ist kein Problem mehr; 
ein Erfolg, der bei der biologischen Bedeutungslosigkeit dieser Erschei- 
nung leider nicht ins Gewicht fällt. Die einer solehen Deutung zugäng- 
lichen negativen Reaktionen, insbesondere der Wurzeln, sind nach wie 
vor unerklärt. Für sie allein bleibt nun der Begriff ‚‚Traumatotropismus“ 
bestehen, so daß der Zusatz ‚negativ‘ sich eigentlich erübrigt. 

Während also die traumatischen Erscheinungen das Interesse des 
Forschers weiter in Anspruch nehmen werden, vermag die Korrelations- 
krümmung als solche ihn nicht mehr in dem bisherigen Maße zu fesseln. 
Gleichwohl verdient diese Reaktion im Zusammenhang mit einer anderen 
Frage auch jetzt noch stärkste Beachtung. In ähnlicher Weise wie die 
sogenannte positive Wundkrümmung nach PAÂL auf eine Störung des 
abwärts gerichteten Wuchsstoffstromes zurückzuführen ist, sieht die 
CHOLODNY-WENnTsche Wuchsstofftheorie auch die eigentlich tropistischen 
Reaktionen als Ergebnis einer solehen Störung an. Letztere ist in diesem 
Falle nicht rein mechanischer Art, indem der Wuchsstoffstrom auf der 
Wundflanke mehr oder minder stark unterbrochen wird; vielmehr führt 
die durch den tropistischen Reiz verursachte Polarisierung des Organs 
zu einem Quertransport des Wuchsstoffes, so daß — ohne Änderung 
der Gesamtwachstumsintensität — die künftige Konkavflanke (V) etwas 
weniger, die künftige Konvexflanke (X) etwas mehr Wuchsstoff erhält. 

Diese Vorstellung läßt sich offenbar nur dort anwenden, wo die 
Pflanze auch auf mechanische Korrelationsstörung reagiert, also eine 
deutliche Korrelationskrümmung auszuführen vermag. Denn nur in 
diesem Falle wissen wir genau, daß Wuchsstoff vorhanden ist und daß 
die Pflanze auf diesen vorhandenen Wuchsstoff reagiert. So kann die 
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Korrelationskriimmung bei der Priifung der Wuchsstofftheorie wertvolle 
Dienste leisten. 

Wir wollen nun diese Methode der Priifung auf Avena-Koleoptilen 
anwenden und haben demnach zu fragen: Führen tropistische reaktions- 
fähige Koleoptilengegebenenfalls stetsauch Korrelationskrümmungen aus ? 

Da ist es recht auffallend, daß wir gerade in dem Buche ‚Die Wuchs- 
stofftheorie‘ von BoysEN-JENSEN Beobachtungen zitiert und photo- 
graphisch belegt finden, die der Wuchsstofftheorie ernste Schwierig- 
keiten bereiten müssen. Die Abb. 14 (S.76) und 19 (S. 110) sind der 
Arbeit von Frl. Purpy (1921) entnommen, welche sich mit den Bahnen 
der Reizleitung in der Avena-Koleoptile beschäftigt. Sie zeigen für 
Phototropismus und Geotropismus, daß ein Quereinschnitt mit Glimmer- 
einlage auf der V-Flanke die tropistische Reaktion wahrscheinlich! nicht 
wesentlich beeinträchtigt, während er auf der X-Flanke sie sehr stark 
hemmt. Von besonderem Interesse für uns sind nun die unter ce ab- 
gebildeten Kontrollen, welche die Wirkung der Operation an sonst un- 
gereizten Keimlingen zeigen sollen: Sie sind in der Regel gerade. Die nach 
der Wuchsstofftheorie zu erwartende Korrelationskrümmung ist aus- 
geblieben! 

Nun liegen die Dinge hier insofern etwas anders, als das Glimmer- 
blättchen erst nach mehreren Stunden in den Einschnitt eingeschoben 
wurde, wenn die Pflanzen wieder gerade geworden waren. Das bedeutet 
jedoch keinen wesentlichen Unterschied. Das Geradebleiben dieser 
Kontrollpflanzen zeigt, daß das Wachstum vor dem Einschieben des 
Glimmerblattchens von Wuchsstoffmengen aus der Spitze nicht ge- 
steuert wurde. Zur Erklärung der phototropischen Reaktionen be: 
Korrelationsstörung auf der V-Flanke könnte man die Annahme 
machen, da» in der Spitze unterschwellige Wuchsstoffmengen vorhanden 
waren, die nun infolge des Quertransportes auf der X-Flanke den 
Schwellenwert überschreiten. Ob damit die erheblichen phototropischen 
Krümmungen befriedigend erklärt wären, dürfte sehr die Frage sein. In 
diesem Falle müßte ja die tropistische Reaktion lediglich durch Wachs- 
tumsbeschleunigung der X-Flanke zustande kemmen. Der Ausfall der 
unterschwelligen Wuchsstoffmengen auf der V-Flanke könnte sich auf 
das Wachstum nicht auswirken. Übrigens geht aus Anm. 3 (8.9) der 
Arbeit von Frl. Purpy hervor, daß infolge des Austrocknens der Wund- 
ränder die Korrelationsstörung schon vor dem Einschieben des Glimmer- 
blättchens gegeben war. 

Außer den von BOYSEN-JENSEN a. a. O. allein zitierten Versuchen mit 
wieder gerade gewordenen Keimlingen hat Frl. Purpy in entsprechenden 
Serien auch unmittelbar nach dem Einschneiden mit Glimmereinlage 
versehene Keimlinge benutzt. Von den 49 Kontrollpflanzen der photo- 
tropischen Versuchsreihe zeigten nur 29, von den 50 der geotropischen 


’ Normale Kontrollpflanzen wurden nicht beobachtet. 
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nur 28 positive Kriimmungen. Immerhin ist den Tabellen zu entnehmen, 
daß die stärkste Kontrollkriimmung in der phototropischen Serie von 32 
(bei 52) Versuchspflanzen mit Glimmereinlage auf der V-Flanke nicht 
erreicht wird, in der geotropischen von 17 (bei 54). Obwohl der Text 
(S. 9—11) dem Verdacht Raum gibt, daß es sich bei den Kontrollen nur 
um einen Einschnitt ohne Glimmereinlage handelt, wird man einen solchen 
Versuchsfehler nicht annehmen können, da ja der Verfasserin die Arbeit 
Padus bekannt war. 

Ist dieses Verhalten der Kontrollpflanzen im Hinblick auf die Wuchs- 
stofftheorie höchst bemerkenswert, so ist es auch an und für sich recht 
überraschend. Es fällt ganz aus dem Rahmen der Beobachtungen anderer 
Forscher. Verfasser hat darauf in anderem Zusammenhang schon früher 
(1928) mit Nachdruck hingewiesen. Daß die Avena-Koleoptile in der 
Regel zur Ausführung beträchtlicher Korrelationskrümmungen befähigt 
ist, dürfte nicht zu bezweifeln sein. BoysEN-JENSEN selbst bildet auf 
S. 18 seines Buches Keimlinge ab, denen nach Dekapitation eine Spitze 
einseitig aufgesetzt ist. Sie sind sämtlich deutlich negativ gekrümmt. 
Wenn man bedenkt, daß die Wuchsstoffversorgung der X-Flanke aus 
einer nur aufgesetzten Spitze kaum so zuverlässig sein dürfte wie eine 
solche ohne Unterbrechung des organischen Zusammenhanges, so ist 
man wohl zu der Annahme berechtigt, daß die abgebildeten Keimlinge 
auch eine deutliche Korrelationskrümmung hätten ausführen können. 
(Eine Erörterung der zu erwartenden quantitativen Beziehung zwischen 
Korrelations- und Wuchsstofftestkrümmung mag hier unterbleiben.) 

Wenn in den Versuchen WEIMANNs (1929) einseitig verwundete 
Avena-Koleoptilen innerhalb der ersten 5 Versuchsstunden nur un- 
bedeutende positive Reaktionen (auf die Wundstelle beschränkte ,,pri- 
mare“ Spitzenneigung) ausführen die bald von einer negativen (geo- 
tropischen) Gegenbewegung abgelöst werden, so ist dabei zu bedenken, 
daß Wermann die Wirkung der Verwundung als solcher untersuchte. 
Es handelt sich bei seinen Keimlingen innerhalb der ersten 5 Stunden 
gar nicht um Korrelationskrümmungen. Diese treten erst später auf; 
aber offenbar nicht deshalb, weil die Reaktionszeit der Korrelations- 
krümmung in diesem Falle 5 Stunden betrüge, sondern weil innerhalb 
der ersten 5 Stunden die Bedingungen für das Auftreten einer solchen 
Krümmung gar nicht gegeben sind: Bei der hohen Luftfeuchtigkeit von 
90—100% kann die Wunde nicht als Korrelationsstörung wirken. Eine 
Pendelbewegung (positive Spitzenneigung mit nachfolgender negativer 
Gegenbewegung) konnte nur in 5 von 60 Einzelversuchen nicht fest- 
gestellt werden. Bei 4 von diesen war die Luftfeuchtigkeit erheblich 
geringer (60%). WEIMANN sah hier nur einheitlich positive Reaktionen 
und führt das selbst auf die geringe Luftfeuchtigkeit zurück. Es wird 
nicht ausdrücklich gesagt, wann die „sekundäre“ positive Krümmung 
in diesem Falle begann. Doch ist wohl anzunehmen, daß sie hier die 
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primäre negative Reaktion vertrat, also eine wesentlich kürzere Reak- 
tionszeit hatte. 

Sorgt man für eine von Anfang an gleich stark wirkende Korrelations- 
störung, indem man in den einseitigen, bis zur Mitte reichenden Ein- 
schnitt sofort ein Glimmerblättchen einschiebt, so fällt die negative 
Gegenbewegung stets aus. Die Korrelationskriimmung bildet in diesem 
Falle stets die Fortsetzung der primären positiven Spitzenneigung. Der 
Krümmungsbeginn fällt etwa! mit dem Beginn der geotropischen Krüm- 
mung eines Kontrollkeimlings zusammen. (Die Krümmungen sind stets 
senkrecht zur Nutationsebene gemeint.) Das würde nach der Wuchs- 
stofftheorie ja auch zu erwarten sein. 

Die Tatsache, daß in WEmanns Versuchen die Wunde als Korrela- 
tionsstörung erst verhältnismäßig spät zu wirken begann, ist auch zu 
beachten, wenn WEIMANN auf den verschiedenen Ausfall seiner eigenen 
und des Verfassers Klinostatenversuche hinweist. Die auf S. 385 meiner 
Arbeit (1928) abgebildeten Keimlinge standen von Beginn des Versuches 
an unter der Einwirkung einer maximalen Korrelationsstörung (Einschnitt 
mit Glimmer). Daß die Krümmungen stärker ausgefallen sind als in den 
Versuchen WEIMANNs kann also nicht wundernehmen. WEIMANN ver- 
mutet auf Grund seiner Beobachtungen eine Fälschung des Reaktions- 
bildes meiner Versuchspflanzen durch Nutationen. Nach neuen eigenen 
Klinostatenversuchen möchte ich das nicht für wahrscheinlich halten. 
WEIMANN hat, um eine solche Täuschung auszuschließen, seine Keim- 
linge dorsal verwundet, so daß sie sich in der Nutationsebene der Nuta- 
tionsrichtung entgegen krümmen mußten. Dabei hat sich aber der 
Habitus der Krümmung geändert. Man vergleiche seine Abb. 6, S. 282, 
mit meiner Abb. 10, 8. 385. Ähnliche Unterschiede ergeben sich übrigens 
auch, wenn man das Krümmungsbild geotropischer Reaktionen von Avena 
in und senkrecht zu der Nutationsebene vergleicht. 


2. 


Hat die Prüfung des Verhaltens von Avena bei Korrelationsstörung 
im allgemeinen eine Übereinstimmung ergeben mit dem, was nach der 
Wuchsstofftheorie zu erwarten ist, so muß nun schließlich doch noch 
eine Beobachtung erwähnt werden, die sich in ihren Rahmen nicht ein- 
fügt. 

Zur Prüfung der Theorie hatte ich mir vor 8 Jahren die Aufgabe 
gestellt, die Beziehungen zwischen geotropischer und Korrelations- 
krümmung quantitativ zu untersuchen. 

Es leuchtet nämlich ein, daß der bloße Nachweis der letzteren nicht 
ausreicht. Sie muß auch eine gewisse Stärke haben, handelt es sich doch 
in diesem Falle um die vollständige Ausschaltung der Wuchsstoffwirkung 
auf der V-Flanke. Im Laufe dieser Bemühungen verglich ich auch 

1 Ob das auch für mikroskopische Beobachtung gilt, wird untersucht. 
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geotropische und Korrelationskriimmung bei ganz alten und ganz jungen 
Avena-Koleoptilen. Während nun die alten Koleoptilen noch kurz vor 
dem Durchbruch des Primärblattes beträchtliche Korrelationskrüm- 
mungen auszuführen vermochten, die an Stärke nicht weit hinter den 
von Kontrollkeimlingen in der gleichen Zeit ausgeführten geotropischen 
Krümmungen zurückblieben, zeigten ganz junge Keimlinge von etwa 
0,5 em Länge überraschenderweise innerhalb der ersten 1,5—2 Stunden 
entweder gar keine oder nur sehr schwache Korrelationskrümmungen, 
die in gar keinem angemessenen Verhältnis zu den geotropischen Krüm- 
mungen der Kontrollkeimlinge standen. Eine Übersicht der Versuchs- 
ergebnisse gibt die Tabelle 1. Sie enthält auch einige neue Versuche, die 











Tabelle 1. 
Korrelationkriimmung 
Nr. ve Stunden Starke ne 
Ansehi X—V in mm sad 
1932 91a 0,5—1 YA 0 (8) deutlich 
2 8 0,2 +0,03 | 0,8--0,1 (8) 
91b1} 0,5—1 1!/, 0 (8) deutlich 
3 0,5 +0,03 | 0,2-0,03 (8) 
93 | 0,5—0,7 2 5 (15) | 0,35+0,02 | 0,6-+0,1 (13) 
105 0,5—0,7 1, 0 (10) Kontrollen 
21, 10 0,6 +0,1 fehlen 
110 0,5—0,7 1 0 (16) 
PY, 1 deutlich 
1°/, 4 
2 6 0,4+0,1 | 0,8 +0,1 (2) 
112 0,5—0,6 1 0 (10) deutlich 
I, 10 0,1+0,01 | 0,75+0,1 (10) 
1940 5 0,5—1 21, 11 (17) 0,3+0,1 1,2 +0,2 (16) 
67 1—1,5 2, 16 (17) 0,3+0,1 1,1 +0,2 (10) 
110 1 Ly, 0 (10) à deutlich 
2 8 0,5+0,3 1,4 +0,1 (7) 
126 0,7 19/, 7 (7) 0,2+0,1 0,8 +0,0 (3) 

















1 Nach 11/, Stunden wurde die Spitze entfernt. 


mit anderem Material und zum Teil zu einer anderen Jahreszeit aus- 
geführt wurden. Ihr Ergebnis entspricht vollkommen den früheren 
Beobachtungen. 

In der Spalte „Anzahl der Korrelationskrümmungen“ ist in Klam- 
mern die Gesamtzahl der Versuchspflanzen angegeben. Als Maß der 
Krümmungsstärke dient die Längendifferenz zwischen X- und V-Flanke. 
Zur Feststellung derselben wurde das durch Auflegen auf Kopierpapier 
gewonnene Schattenbild des Keimlings bei zehnfacher Vergrößerung aus- 
gemessen. Zur Berechnung des Mittelwertes wurden nur die gekrümmten 
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Exemplare benutzt. Trotzdem bleiben die Werte fiir die Korrelations- 
kriimmung weit hinter den Vergleichswerten der geotropischen Kriimmung 
zurück. 

Zur Veranschaulichung gebe ich das Ergebnis des Versuchs 1940, 
113 im Photogramm wieder (,,Sreckenthiner Weiß‘, 21°C, Versuchsdauer 





Abb. I. Reaktionen junger Haferkeimlinge auf geotropische Reizung (oben) 
. und Korrelationsstörung (unten). 





Abb. 2. Oben Geotropismus, unten Korrelationsstörung. 


13/, Stunden). Die Keimlinge sind in ihrer ganzen Länge (bis zur Basis 
des Kornes) zu sehen; wie weit sie aus den Spelzen herausragten, läßt sich 
an dem mitaufgenommenen Korn erkennen. Abb.2 zeigt die Reak- 
tionen noch kürzerer Pflanzen des Versuchs 1940, 140 (,,v. KALBENs 
Vienauer‘“, 23° C, Versuchsdauer 80 Min.). 

Schließlich sind in Tabelle 2 die Keimlinge noch besonders aufgeführt, 
die keine Korrelationskrümmung zeigten. 
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Uberblicken wir die Ergebnisse der mitgeteilten Versuche, so miissen 
wir feststellen, daß eine Parallelität der Wirkungen von Schwerkraft und 











Tabelle 2. 
Nicht gekrümmt 
Nr. an — m t. 

Anzahl zahl % 

1932 9lau.b| 1, 16 16 | 100 
9b] 2 5 8 62,5 

105 | 1, 10 10 | 100 

110 | 1 16 16 | 100 
2 15 16 93,8 

1% 12 16 75 
2 10 16 62,5 

u2 | 1 10 10 | 100 
140 5 | 2 6 17 35,3 
67 | 2% 1 17 5,9 

no | 1 10 10 | 100 

2 2 10 20 














Korrelationsstörung bei jungen Avena-Koleoptilen nicht besteht. Diese Tat- 
sache bedeutet für die CuoLoDNY-Wentsche Wuchsstofftheorie der Tropismen 
eine Schwierigkeit, die nur durch Hilfsannahmen umgangen werden kann. 
Zu einer ähnlichen Feststellung hatte schon früher die vergleichende 
Untersuchung von geradlinigem und geotropischem Krümmungswachs- 
tum bei Dikotylen geführt (Beyer 1932). Wie damals sei auch hier auf 
theoretische Erörterungen verzichtet, da demnächst noch weitere Beob- 
achtungen mitgeteilt werden sollen. 


Genannte Arbeiten. 
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STUDIEN ÜBER DIE URSACHEN DER FROSTRESISTENZ. 


II. UNTERSUCHUNGEN ÜBER DEN TEMPERATURVERLAUF 
BEIM GEFRIEREN VON BLÄTTERN UND VERGLEICHSOBJEKTEN. 
Von 
H. ULrriıcHh und A. Mine. 


Mit 9 farbigen Textabbildungen. 
(Eingegangen am 31. August 1940.) 


Unsere im Jahr 1937 begonnenen Studien über die Frostresistenz 
und eine erste Veröffentlichung (ULLRICH und MApE 1938) über einige 
Erfahrungen des Temperaturaustausches von Blättern in Gefrierpunkts- 
nähe sind zu einer vorläufigen Veröffentlichung kurze Zeit nach einer 
solchen von Hans WARTENBERG: „Studien über den Kältetod der Pflan- 
zen‘ gekommen. Darin erörtert dieser Verfasser, daß der Begriff „Kälte- 
tod“ und damit derjenige der ,,Frostresistenz‘‘ jeweils Sammelbegriffe 
sind. Es war beabsichtigt, von unserer Seite eine ähnliche Darstellung 
zu geben, die in manchen Punkten von derjenigen WARTENBERGs zwar 
etwas abweicht, jedoch in großen Zügen viele gemeinsame Gesichts- 
punkte aufweist. Wir begnügen uns jetzt vorläufig mit dem Hinweis 
auf diese Veröffentlichung und greifen in der vorliegenden Arbeit wieder- 
um nur ein Teilproblem heraus, das durch unsere bereits im Jahre 1938/39 
durchgeführten diesbezüglichen Versuche beleuchtet wurde, nämlich 
das der Unterkühlung. Auch WARTENBERG behandelt in seiner Studie 
gerade diesen Fragenkomplex. Er geht von dem Gesichtspunkte aus, 
daß die Unterkühlung in der Pflanze für eine Frostresistenz sicherlich 
nicht ohne Bedeutung ist, und meint, es sei ausgeschlossen, den Unter- 
kühlungseffekt einer Pflanze im Freien feststellen zu können (S. 24). 
Schon in unserer ersten Mitteilung (1938) zeigten wir, daß uns die neuere 
Technik auf dem Gebiete der Temperaturmessung heute wohl in den 
Stand setzt, derartige Beobachtungen mindestens ihrer Richtung nach, 
vielfach darüber hinaus sogar mehr oder weniger quantitativ zu ver- 
folgen. Mit Recht weist WARTENBERG darauf hin, daß die Interzellular- 
lücken der Pflanzenorgane ebenso wie eine wasserbenetzbare Oberfläche 
als Orte geringster Kapillardepression auch die geringste Gefrierver- 
zögerung aufweisen werden. Sie stellen damit diejenigen Eiskristalli- 
sationspunkte dar, von denen das weitere Ausfrieren seinen Ausgang 
nimmt. WARTENBERGs Versuche mit Linum-Keimpflanzen zeigen 
dies für die benetzbare Oberfläche recht anschaulich. Doch sind diese 
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Versuche im Hinblick auf das Frostresistenzproblem, wie es insbesondere 
vom Züchter gesehen werden muß, nicht von unmittelbarer Bedeutung; 
denn benetzbare Oberflächen an Pflanzen pflegen auf unterirdische 
oder erdnahe Organe der höheren Pflanzen beschränkt zu sein. Diese 
Organe sind durch die Erde, die sie umgibt, bis zu deren Gefrierpunkt 
sowieso vor der Eisbildung mehr oder weniger geschützt. Wenn aber 
der Erdboden einmal Eisbildung aufweist, dann wird insbesondere für 
die Frage der Früh- und Spätfrostresistenz die weitere physiologische 
Behandlung der Frostwirkung weniger akut. Die den Züchter besonders 
interessierenden Früh- und Spätfröste schädigen die Pflanzen weniger 
durch den Bodenfrost, sondern durch das Erfrieren in den Blatt- und 
Achsenorganen. Von diesem Gesichtspunkt ausgehend, haben wir zu- 
nächst einmal die Frage der Eisbildung in den Blättern weiter verfolgt. 


a) Versuche mit Blättern. 

Wenn die Eisbildung in den Interzellularen der Blätter ihren Aus- 
gang nimmt und so in hier noch nicht zu erörternder Weise zur Todes- 
ursache der davon betroffenen Blatt-Teile wird, dann muß das in den 
Zellmembranen, die an diese Interzellularen grenzen, vorhandene 
Wasser ausschlaggebend für das Erfrieren werden. Eine Pflanze, die 
vollturgeszent ist, muß nach den Ausführungen von RENNER und seiner 
Schule an ihren inneren Oberflächen eine relative Wasserdampfsättigung 
von 100% aufweisen!. Beobachtet man dabei, daß selbst die kleinsten 
Mizellarlücken der Zellwand, wie sie neuerdings von STRUGGER für die 
Wasserleitung nachgewiesen wurden, unter einem positiven Wasser- 
druck stehen dürften, so müssen die Oberflächen der Interzellularlücken 
die volle Wasserdampfsättigung besitzen. Ein sogar möglicher Wasser- 
überdruck wird allerdings sehr gering sein, aber immerhin die Kapillar- 
depression weitgehend kompensieren. Eine vollturgeszente Pflanze wird 
dann also bei Unterschreitung des Gefrierpunktes fast ohne Gefrier- 
verzögerung mit der Eisbildung in den Interzellularen beginnen. Eine 
wirkliche Erfüllung des Interzellularsystems mit nichtadsorbiertem, also 
„freiem‘‘ Wasser müßte diese Gefriermöglichkeit noch erhöhen. Um- 
gekehrt wird auch eine nur geringe Senkung der Wasserdampfspannung 
an den interzellulären Oberflächen sofort die Bedingungen für eine Unter- 
kühlung in erheblichem Maße erhöhen. Wir haben daher 3 Gefrierreihen 
durchgeführt, und zwar 1. am vollturgeszenten Blatt; 2. am mit Wasser 
infiltrierten Blatt und 3. am gewelkten Blatt. Benutzt wurden da- 
bei immer die Blätter von Plectranthus fruticosus ?. 

Über die Meßmethoden ist bereits früher berichtet worden (Mive, ULLRICH 


und Mine). Wir haben diesmal die Messungen nicht an Freilandpflanzen, sondern 
ausschließlich an abgeschnittenen Blättern durchgeführt. Diese kamen in ein 


1 Neuerdings von HERTEL gemessen. 
2 Diese Pflanze ist von MoLisc# vielfach zu Froststudien benutzt worden. 
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Thermosgefäß, über welches eine mit einer Eis-Salzmischung gefüllte Kühlschale 
als Deckel gestellt wurde. Die Einfadenthermometer wurden auf die Blattober- 
flächen gepreßt. Das Kontrollthermometer wurde jeweils dicht neben dem Ver- 
suchsobjekt im Luftraum des Thermosgefäßes angebracht. Die Bedingungen für 
die Blattkühlung ähneln in gewisser Beziehung denen in der freien Natur. Zu- 
nächst einmal findet ein Temperaturaustausch durch Luftkonvektion statt. In 
dem Kühlgefäß sinkt die am Deckel stark abgekühlte Luft bis zum Gefäßboden 
und kühlt diesen. Solange also die Kältemischung eine niedrigere Temperatur hat 
als die Innenluft, sind die natürlichen Bedingungen des Freilandes in Ausstrah- 
lungsnächten gut angenähert. Die Blattoberseite strahlt gegen das Kühlgefäß 
mehr Wärme ab als die Unterseite gegen die Bodenfläche. Während dieser Phase 
des Kühlungsablaufes wird das Gefrieren der Blätter erreicht. Es traten dabei die 
uns interessierenden Unterkühlungen auf. Später stellt sich dann eine stärkere 
Temperaturschichtung im Gefäß ein, die in der Erwärmungsphase besonders aus- 
geprägt ist und auf kurze Vertikalentfernung schon bedeutende Temperaturunter- 
schiede ergibt. 

Zur Meßtechnik sind noch einige Hinweise nachzutragen. Die Einfadenwider- 
standsthermometer sind wegen der Feinheit des Meßdrahtes gegen mechanische 
Verletzungen sehr empfindlich. Es kommen nicht nur Zerreißungen vor, die natür- 
lich jede Messung unterbinden und daher sofort bemerkt werden, sondern auch 
Dehnungen, welche die Meßergebnisse fälschen können. Sie ergeben nämlich eine 
Vergrößerung des Widerstandes im Meßdraht und damit eine Nullpunktsverschie- 
bung des Thermometers. Damit wird eine vor dem Versuch angestellte Eichung 
unbrauchbar. Man muß also das dem Blatt aufgelegte Thermometer auch nach 
dem Versuch nachprüfen, wenn man sich vor Fehlbeurteilungen hüten will. Bei 
den im November 1938 angestellten Messungen wurde die Null-Lage durch Ein- 
tauchen der Thermometer in Bäder verschiedener Temperatur bestimmt. Diese 
Eichung ist aber in bezug auf die Festlegung des Thermometernullpunktes recht 
unsicher, weil gerade der wesentlichste Punkt, nämlich der Schmelzpunkt des 
Eises, der für unsere Untersuchungen ja sehr genau bekannt sein muß, nicht mit 
der erforderlichen Sicherheit bestimmt werden kann. Er wurde deshalb für die 
späteren Beobachtungen direkt ermitteit und in die Eichkurve aufgenommen. 
Gelegentliche Nachprüfungen der Angaben des Thermometers bei anderen Tempe- 
raturen ergaben regelmäßig denselben Skalenwert für 1°C Temperaturdifferenz. 

Die im November 1938 bestimmten Temperaturgänge lassen sich daher noch 
für die Form des Temperaturverlaufes auswerten, selbst wenn die Null-Lage im 
Einzelfalle einmal merklich falsch gewesen sein sollte. Absolute Temperatur- 
angaben sind den damaligen Messungen nicht zu entnehmen. Im übrigen kommt 
es bei unseren Betrachtungen meist nur auf die Form der Temperaturkurven an. 


1. Vollturgeszente Blätter. Die Blätter wurden einer gut begossenen 
Topfpflanze entnommen und sofort in das Versuchsgefäß gebracht. 
Insgesamt wurden 10 Versuche dieser Art durchgeführt, die im Prinzip 
zu dem gleichen Temperaturverlauf führten. Als Beispiel wird die Beob- 
achtung vom 7.2.39 in der Abb.1 gegeben. Die Abkühlung der Blatt- 
oberfläche und der unmittelbar umgebenden Luft erfolgt zunächst bis 
zum Nullpunkt. Dort tritt in der umgebenden Luft bei stetigem Ab- 
sinken der Temperatur eine gewisse Temperaturunruhe ein, die so lange 
andauert bis das Blatt vollkommen ausgefroren ist. Dann wird der 
Gang der Lufttemperatur wieder ruhiger. Die Temperatur der Blatt- 
oberfläche sinkt zunächst deutlich erkennbar unter den Gefrierpunkt 
ab, hier bis auf etwa —0,5° (maximal bis fast —5° C). Dann steigt die 
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Temperaturkurve wieder an bis in Gefrierpunktsnähe, vielfach ohne den 
Gefrierpunkt selbst zu erreichen, und sinkt dann wieder ab. Beim Auftau- 
vorgang steigt die Oberflächentemperatur zunächst ziemlich konstant an, 
hinkt gegenüber dem Anstiege der Lufttemperatur beim Nullpunkte 
etwas nach und wird schließlich mit einer fast konstanten Differenz 
dem Temperaturanstieg der Luft gleichgerichtet. Der Temperaturgang 
im Blatt dürfte etwa folgendermaßen mit physikalischen Vorgängen im 
Blatt zu erklären sein: Das Gefrieren, d. h. die Eisbildung im Blatt 
setzt nach Unterkühlung ein. Hierbei steigt natürlich die Temperatur 
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Abb. 1. Temperaturkurven eines Gefrierversuches. Rot: Frisches Blatt von Plectranthus 
fruticosus. Schwarz: Lufttemperatur. 


innerhalb des Blattes bis zum wahren Gefrierpunkt der Zellsäfte an. 
Dieser wird jedoch an der Blattoberfläche aus Gründen des weiteren 
Fallens der Lufttemperatur und der damit fortgesetzten Kühlung des 
Blattes nicht genau erreicht. Vielleicht reicht auch im vorliegenden 
Falle die freiwerdende Wärmemenge nicht aus, um das gesamte Blatt auf 
etwa —0,5°C zu erwärmen. Nachdem die in Nullpunktsnähe gefrierbare 
Wassermenge vollkommen ausgefroren ist, sinkt die Temperatur der 
Blattoberfläche wieder ab, wobei die durch das Gefrieren im Blatt- 
inneren frei gewordene Wärmemenge die Blattoberflächentemperatur 
gegen die Lufttemperatur der Umgebung beim weiteren Absinken nach- 
hinken läßt. Daß die Blattoberflächentemperatur scheinbar tiefer ab- 
sinkt als die gemessene Lufttemperatur, dürfte auf die Temperatur- 
schichtung im Gefäß zurückzuführen sein. Jede geringe Höhenverände- 
rung des Vergleichsthermometers liefert schon größere Temperatur- 
unterschiede, auf die es bei den Beobachtungen aber nicht ankommt. 
Wesentlich sind die Unterschiede im Temperaturablauf. Alle 10 Ver- 
suche zeigten also Unterkühlung. Es besteht natürlich auch die Möglich- 
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keit, daß im Blatt ein schichtenweises Ausfrieren und damit eine stoß- 
artige Wärmeabgabe seitens des Blattes erfolgt. Da das Blatt beim 
Ausfrieren eine Warmequelle darstellt, so läßt sich die beim Gefrieren 
zu beobachtende Temperaturunruhe der Luft durch die damit ver- 
bundene Störung des Abkühlungsvorganges erklären. 

2. Mit Wasser infiltrierte Blätter. In 4 weiteren Fällen wurden 
Blätter von Plectranthus durch Evakuieren unter destilliertem Wasser 
teilweise infiltriert, mit Filtrierpapier abgelöscht, in der Laboratoriums- 
luft so lange abtrocknen lassen, bis an der Oberfläche keinerlei Spuren 
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Abb. 2. Temperaturkurven eines Gefrierversuches. Rot: Mit destilliertem Wasser 
infiltriertes frisches Blatt von Plectranthus fruticosus. Schwarz: Lufttemperatur. 


von Feuchtigkeit zu erkennen waren, und dann in den Versuch gebracht. 
Ein Beispiel gibt Abb. 2 wieder. Wir beobachteten sehr gleichférmigen 
Temperaturgang an Luft- und Blattoberfläche bis dicht unter den Ge- 
frierpunkt, dann Konstanthalten der Blattoberflächentemperatur zwi- 
schen — 0,5 bis — 0,8° C für wenige Minuten, während die Lufttempe- 
ratur weiter gleichförmig absinkt. Dadurch hinkt ihr die Blattober- 
flächentemperatur zunächst nach, um sie schließlich wieder einzuholen. 
Bei der nachfolgenden langsamen Erwärmung sind die Erscheinungen die 
gleichen wie im Falle 1. Bei der Wasserübersättigung tritt also bei 
wenigstens teilweise wassergefüllten Interzellularen vom Erreichen des 
Nullpunktes an ein stetiges Ausfrieren ein, das nur beim Gefrierpunkt 
des Zellsaftes die Blattoberflächentemperatur über eine gewisse Zeit 
konstant hält. Der weitere Temperaturverlauf gleicht dem vom Falle 1 
und gibt keine Besonderheit wieder. 

3. Gewelkte Blätter. Insgesamt 3mal wurden Blätter von Plectranthus 
24 Stunden lang welken gelassen und dann untersucht. (Abb. 3.) Der 
wiedergegebene Versuch ist noch mit der alten Meßtechnik durchgeführt 
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und zeigt hier offensichtlich eine falsche Nullpunktslage. Die Unter- 
schiede der Temperaturgänge zwischen Blattoberfläche und umgebender 
Luft sind aber eindeutig. Während die Lufttemperatur einen sehr 
gleichförmigen Verlauf bis zum Moment des ersten Ausfrierens im Blatt 
aufweist, zeigt sie während der gesamten Gefrierphase eine deutlich 
erkennbare Unruhe (vgl. Fall 1!). Die Blattoberflächentemperatur sinkt 
zunächst sehr stetig bis zum Einsetzen der ersten Eisbildung im Blatte 
ab. Dann geht sie rasch in die Höhe, wahrscheinlich bis dicht in die 
Nullpunktsnähe, und sinkt etwa */, Stunden lang nur langsam, aber 
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Abb. 3. Temperaturkurven eines Gefrierversuches. Rot: Welkes Blatt von Plectranthus 
fruticosus (24 Stunden vor dem Versuch abgebrochen). Schwarz: Lufttemperatur. 
Alte Eichmethode, daher Nullpunkt unsicher. 


stetig. Erst dann erreicht das weitere Absinken etwa die Geschwindig- 
keit des zeitlich früheren Absinkens der Lufttemperatur, um diese 
wiederum zu erreichen. Die darauf folgende Wiedererwärmung gleicht 
vollkommen dem Falle 1. 

Die angestellten Versuche haben also die Erwartung bestätigt, daB 
„freies‘‘ Wasser in den Interzellularen die Gefrierverzögerung von Blättern 
aufhebt. 

b) Versuche mit Vergleichsobjekten. 

Es war nun von Interesse, die beobachteten Temperaturgänge der 
Blattoberfläche und der umgebenden Luft in Vergleich zu setzen mit 
solchen an toten Versuchskörpern, um vielleicht daraus noch weitere 
Rückschlüsse für eine eingehendere Deutung des Versuchsablaufes 
ziehen zu können. Als Versuchskörper wurden deshalb zunächst einmal 
der Blattgröße und -dicke entsprechende Filtrierpapierstücke benutzt. 


1 Es scheint so, als ob dieses langsame Absinken charakteristisch für gewelkte 
Blätter ist. 
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Sie wurden a) mit reinem Wasser, b) mit 0,5 molarer NaCl-Lösung 


getränkt. Je ein Beispiel ist in Abb. 4 und 5 wiedergegeben. Es haben 
sich keine Unterkühlungen gezeigt, d. h. das reine Wasser ist bei 0° C, die 
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Abb. 4. Temperaturkurven eines Gefrierversuches. Rot: Frisches Blatt von Plectranthus 
fruticosus. Schwarz: Filtrierpapier mit reinem Wasser getränkt. 


0,5 molare NaCl-Lösung laufend von ihrem Gefrierpunkt an ausgefroren. 
Damit ist erwiesen, daß der thermische Ausgleich mit der Umgebung 
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Abb. 5. Temperaturkurven eines Gefrierversuches. Rot: Frisches Blatt von Plectranthus 
fruticosus. Schwarz: Filtrierpapier mit 0,5 molarer NaCl-Lésung getränkt. 


bei derartigen Strukturen, wie sie durch getränktes Filtrierpapier dar- 
gestellt werden, außerordentlich rasch abläuft. Die in den Kurven 
erkennbaren Unstetigkeiten bzw. Richtungsänderungen sind nämlich 
wesentlich kleiner als die für die Oberflächentemperatur bei Blättern. 
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Sie ähneln ihrer Größe nach am ehesten dem infiltrierten Blatt. Das 
besagt nichts anderes als daß im homogener Flüssigkeitsphase die moleku- 
lare Wärmeableitung zur Oberfläche eben wesentlich rascher und gleich- 
mäßiger abläuft, wie ja schon bekannt und auch nicht anders zu erwarten 
war. Als wesentlich und neu geht aus diesen Untersuchungen nur die 
Feststellung hervor, däB man selbst bei den kleinen Dicken der Blätter 
deren inneren heterogenen Aufbau bei den Temperaturaustauschvor- 
gängen nachweisen kann. Das Interzellularsystem, das mit Luft gefüllt 


ec | ist, macht sich also bereits 

+ 10 — À — im Blatt durch seine schlech- 
al : tere Wärmeleitung geltend. 

. ? Im Unterschiede zu einer 
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Rot: Frisches Blatt von Plectranthus logen kann daher nur die 

papier mit W hszwischenschicht “ Frage interessieren, ob bei der 
Unterkühlung Unterschiede 

auftreten. Wir haben diese Fragestellung zum Anlaß genommen, 
Unterkühlungsversuche an Gelatinelösungen anzustellen. Wir benutzten 
einmal Gelatinelösung von 10%, die wir in verschiedener Schichtdicke 
bei flächenhafter Ausbreitung der gleichen Versuchsanstellung unter- 
warfen wie Blätter. Abb. 6 gibt einen solchen Versuch wieder, bei dem 
die Gelatineschicht in etwa Blattstärke (etwa 0,3 mm) anf ein metal- 
liertes Wachspapier aufgetragen wurde. Der Temperaturverlauf sinkt 
bei der Dünne der zur Beobachtung gelangten Schicht in deren Ober- 
fläche stetig bis zum Nullpunkt. Hier tritt völliges Ausfrieren ein, 
danach stetiges Absinken der Temperatur. Der folgende stetige Tem- 
peraturanstieg geht bis zu einer Temperatur dicht oberhalb des Null- 
punktes. Dieser wird so lange beibehalten, bis völliges Auftauen ein- 
getreten ist, worauf die Oberflächentemperatur wieder gleichförmig steigt. 
Daß nicht 0°C im Auftauvorgang gemessen wurde, sondern etwa + 0,5°C, 
dürfte auf die Wärmezufuhr aus der Luft zurückzuführen sein, die die 
Oberflächentemperatur über den Gefrierpunkt der Gelatineschicht hebt'. 
1 Das Anliegen des Fadenth ters ist bei unserer Versuchsanstellung 
nicht immer genau kontrollierbar. 
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Benutzt man dickere Gelatineschichten, so zeigt der Temperatur- 
verlauf an deren Oberfläche ein anderes Bild. Abb. 7 gibt einen Versuch 
wieder, bei dem dieselbe 10%ige Gelatine in etwa doppelter Blattstärken- 
dicke diesmal auf feuchtes Filtrierpapier aufgetragen wurde. Die Regi- 
strierung des Temperaturganges zeigt in der Gefrierphase ein Gefrieren 
scheinbar über dem Nullpunkt. Entsprechend der dickeren Schicht 
dauert bei etwa gleicher Abkühlungsgeschwindigkeit der Gefriervorgang 
länger an. In der Auftauphase steigt die Temperatur der Oberfläche 
zunächst nur bis zum Gefrier- or 
punkt an, sinkt dann wieder «w+ 
kurz im Moment des Auftauens 
unter den Gefrierpunkt, steigt 5, 
erneut auf etwa 1°C über den ++  : ; 
Gefrierpunkt an und hält sich 4 
hier etwa eine halbe Stunde Riad. ge 
lang. Dieser eigenartige Tem- °F — ap 
peraturgang ist in der Gefrier- 
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phase nicht ohne weiteres ver- __ + 5 v4 
ständlich. Man kann sich vor- F ? 
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kühlung der Luft Wasseriiber- 11 12 > J 
sättigung darin eintritt und ein Abb. 7. 
Teil des Wassers von der Ge- Phe rent tinny Bm ch 
latineoberfläche absorbiert wird. Schwarz: Gelatine auf nassem Filtrierpapier. 
Die bei der Sublimation und 
Absorption freiwerdende Wärme wird dann während des Gefrierens 
erkennbar. In der Phase des Auftauens kann der entgegengesetzte Vor- 
gang eintreten, so daß der Auftauablauf verwischt wird und der Auftau- 
punkt der Gelatineoberfläche vom Nullpunkt abweicht. Oder aber: 
Die Gelatineoberfläche taut auf. Dann setzt sich dieser Vorgang in 
das Innere fort. Hierbei wird Wärme verbraucht und der Oberfläche 
so weit entzogen, daß diese sich wieder etwas abkühlt. Erst wenn 
weitere Zonen tauen, findet an der Oberfläche der normale Temperatur- 
stillstand bis zum völligen Auftauen der gesamten Gelatinemasse statt. 
Diese Messung soll nicht zur Grundlage weittragender Schlußfolgerungen 
gemacht werden, ehe eine gründliche Nachprüfung der gefundenen Tem- 
peraturverhältnisse vorgenommen worden ist. Eine solche stößt aber 
hierorts auf erhebliche experimentelle Schwierigkeiten wegen der erforder- 
lichen Herstellung von Schichten genau bekannter Dicke, dem leichten 
Einsinken des Meßdrahts in die Geloberfläche sowie den nicht völlig 
übereinstimmend gestaltbaren Verdunstungsverhältnissen solcher Ver- 
gleichskörper und der Wasserdampfsättigung im Versuchsgefäß. 

Bei den Versuchen mit Flüssigkeiten und Gelatine fällt auf, daß in 
der Gefrierphase das Absinken der Temperatur dieser Oberflächen 
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gegenüber der Blattoberfläche rascher, der Temperaturanstieg in der 
Auftauphase aber etwas langsamer erfolgt und zumindest hier nicht ganz 
die Temperatur des Blattes erreicht. Das dürfte auf den Einfluß der 
Verdunstungskälte zurückgehen. Einer Wasserabgabe setzt eben die 
Blattoberfläche größeren Widerstand entgegen als die freien Flüssig- 

Der Einfluß der Verdunstungskälte scheint sich überhaupt allgemein 
bei diesen Vergleichsversuchen mit dem normalen Blatt darin zu äußern, 
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Abb. 8. Temperaturkurven eines Gefrierversuches. Rot: Frisches Blatt von Plectranthus 
fruticosus. Schwarz: Bei Zimmertemperatur ausgepreßter Saft eines frischen Blattes von 
Plectranthus fruticosus auf Filtrierpapier gebracht. 


daß die Oberflächentemperatur der Vergleichskörper meist etwas niedriger 
liegt als die des Blattes. 

Die Kolloide als solche, von denen als Beispiel Gelatine gewählt 
wurde, lösen also bei unserer Versuchsanstellung einen besonderen Unter- 
kühlungseffekt beim Gefrieren nicht aus. Damit ist noch nicht gesagt, 
daß sich nicht das Protoplasma bzw. der Zellsaft anders verhalten 
könnten. Aus diesem Grunde haben wir noch den Preßsaft von Plec- 
tranthus-Blättern durch Auspressen mittels einer hydraulischen Presse 
bei etwa 300 Atü. 3mal hergestellt, in Filtrierpapier aufgesogen und den 
Temperaturgang geprüft. Vergleiche Abb. 8 und 9. Er gab nur in 
dem gezeigten Falle eine Unterkühlung, die allerdings etwas geringere 
Ausmaße unter unseren Versuchsbedingungen erreicht wie im intakten 
Blatt. Die Gesamtausfrierphase beansprucht jetzt nur wenige Minuten, 
was durch die homogene Struktur verständlich wird. In 2 anderen 
Fällen ist keine Unterkühlung beobachtet worden. Ein solcher Preß- 
saft, der einmal ausgefroren ist, hat in unseren Versuchen diesen Unter- 
kühlungseffekt überhaupt nicht mehr gezeigt (vgl. Abb. 9), sondern ist 
vielmehr normal und stetig ausgefroren wie eine einfache Lösung. 
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Wir haben also zunächst keine Berechtigung, aus diesen Versuchen 
zu folgern, daß dem PreBsaft aus intakten Blättern von Plectranthus 
die besondere Fähigkeit zukäme, bei flächenförmiger Ausbreitung in 
unserer Versuchsanstellung unterkühlungsfähig zu sein. Solche Effekte 
müßten vielmehr durch genügend zahlreiche Versuchsdurchführungen 
statistisch gesichert werden. 


Beobachtet man den Preßsaft aus einem frischen Blatt vor und nach dem Ge- 
frieren, so wie er von uns in durch Filtrierpapier gepreßtem Zustand gewonnen 
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Abb. 9. Temperaturkurven eines Gefrierversuches. Rot: Frisches Blatt von Plectranthus 
fruticosus. Schwarz: Vor dem Versuch durch Gefrieren abgetôteter Preßsaft derselben 
Pflanze. 


wurde, so zeigt er ein verschiedenes Aussehen. Ungefroren ist er gleichmäßig 
getrübt. Gefroren und wieder aufgetaut zeigt er Koagulationen. Solche Beob- 
achtungen sind schon von anderer Seite vielfach gemacht worden (vgl. GoRKE, 
1906; Liprorss, 1907). KessLer (1935, S. 345) meint, daß es sich dabei haupt- 
sächlich um eine Zusammenflockung bereits denaturierter Plasmateilchen durch 
Dehydratation beim Gefrieren handeln wird. 

Daß beim Unterkühlungseffekt jahreszeitliche Veränderungen be- 
stehen dürften, geht aus den Versuchen mit ganzen, vollturgeszenten 
Blättern hervor. Im November und Dezember wurden nämlich bei 
unseren Plectranthus-Blättern nur geringere Unterkühlungen beobachtet, 
während sich die Blätter im März vor dem Ausfrieren sehr weit ab- 
kühlen ließen. Eine methodische Durchprüfung dieser Erscheinung an 
diesen und anderen geeigneteren Objekten, bei denen schon eingehendere 
Untersuchungen über Härtungsgrad und Frostresistenz durchgeführt 
wurden, so daß zu diesen Erscheinungen Beziehungen gesucht werden 
können, steht noch aus. 


Sehlußbemerkung und Zusammenfassung. 
Die Untersuchungen der Thermik an Blättern um den Gefrierpunkt 
haben also ergeben, daß die Vorstellung von einer Initialenbildung der 
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Eiskristallisation im Interzeliularsystem zu Recht besteht, denn nur 
turgeszerite oder gewelkte Blätter sind unterkühlbar, infiltrierte Blätter 
dagegen nicht. Damit besteht durchaus die Möglichkeit, daß dem 
Unterkühlungseffekt für die Resistenz der Blätter, insbesondere gegen 
Früh- und Spätfröste, Bedeutung zukommt. Ferner hat sich gezeigt, 
daß selbst in einem so flächenhaften Gebilde wie es ein Blatt mit einer 
Dicke von etwa 0,3 mm darstellt, die Heterogenität durch die luftgefüllten 
Interzellularen sich im Temperaturausgleich in der Umgebung experi- 
mentell deutlich erkennen läßt, besonders im Vergleich mit der Thermik 
flächenhaft ausgebreiteter Flüssigkeiten oder Gele, die für den Wärme- 
austausch praktisch homogen erscheinen. 
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Kurze Mitteilung. 


(Aus dem Biochemischen Institut Helsinki.) 
DIE SPURENELEMENTE IN PFLANZENSAMEN. 


Von 
ARTTURI I. VIRTANEN und SYNNÔVE v. Hansen. 


(Eingegangen am 2. Oktober 1940.) 


Bei Untersuchung der Einwirkung der Spurenelemente auf das 
Wachstum der Pflanzen haben wir bei unseren Versuchen folgendes 
feststellen können: 

In einer mehrjährigen Versuchsreihe, deren Ziel war, zu ermitteln, 
welchen Einfluß die im Boden befindlichen organischen Stoffe auf das 
Wachstum der Erbse während mehrerer Generationen ausüben, wurde 
die nicht mit: Knöllchenbakterien geimpfte Erbse unter sterilen Be- 
dingungen in der Nährlösung von HiLTNER (Wasser: Leitungswasser) 
gezüchtet. Stickstoffquelle war Ca(NO,),. Zu Versuchsgefäßen dienten 
Erlenmeyerkolben von 1,5 Liter Inhalt. Die Menge der Nährlösung war 
1,5 Liter, py = 6,1—6,7. Die Erbse war Torsdag-Erbse (Svalöf). Kulti- 
viert wurde in zwei Parallelreihen: in der Reihe A kam die obengenannte 
Nährlösung ohne irgendwelche Zusätze zur Anwendung, in der Reihe B 
wurde jedem Kolben 200 g lufttrockener Gartenerde hinzugefügt. 

Während der ersten Versuchsperiode war das Wachstum in beiden 
Versuchsreihen gut. Die folgende Versuchsperiode, bei welcher von den 
aus den Pflanzen der ersten Versuchsperiode geernteten Samen aus- 
gegangen wurde, gab dagegen ein ganz anderes Ergebnis: In der Reihe 
A wuchs die Erbse sehr schlecht und Samen wurden gar nicht gebildet. 
In der Reihe B konnte man dagegen ein gutes Wachstum feststellen. 

In der Reihe A war auch während der zweiten Versuchsperiode ein 
gutes Wachstum zu verzeichnen, wenn der Nährlösung durch Veraschen 
der zur Reihe B verwendeten Gartenerde erhaltene Erdasche zugesetzt 
wurde. Das Wachstum verblieb in den Jahren 1935—1937 gut während 
sechs Versuchsperioden, bei denen immer die Samen aus den Pflanzen 
der vorhergehenden Versuchsperiode zur Anwendung kamen. 

Aus diesen Versuchsergebnissen folgt, daß in den durch Ackerbau 
erzeugten normalen Samen sich offenbar Mineralstoffe befinden, welche 





264 A. I. Virtanen und S. v. Hansen: Die Spurenelemente in Pflanzensamen. 


ein relativ gutes Wachstum der Pflanzen in Nährlösungen ermöglichen, in 
welchen die für das Wachstum notwendigen Spurenelemente nicht genü- 
gend vorhanden sind. Nur durch Aufzucht der Pflanzen in Nährlösungen, 
in welchen die Spurenelemente nicht in genügender Menge enthalten sind, 
kann man an Spurenelementen verarmte Samen ernten, welche auf das 
Fehlen der Spurenelemente in Nährlösungen schroff reagieren. 

Die Untersuchungen werden fortgesetzt und sollen auch spektro- 
skopische Bestimmungen der Spurenelemente in den Samen umfassen. 





(Aus dem Botanischen Institut der Universität Leipzig und dem Reichsinstitut 
für I ittelfrischhaltung Karlsruhe.) 


BEITRAG ZUR BESTIMMUNG DER ELEKTRISCHEN LEIT- 
FÄHIGKEIT IN LEBENDEN PFLANZLICHEN GEWEBEN. 


Von 


Karu PAECH. 
Mit 7 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 30. September 1940.) 


Einleitung. 

Bei der Festlegung plasmatischer ,,ZustandsgréBen“ sowie bei quan- 
titativen Aufzeichnungen von Veränderungen des lebenden Plasmas als 
Folge äußerer Einwirkungen (Temperaturwechsel, Narkose usw.) oder 
innerer Geschehnisse (z.B. Entwicklungs- und Altersvorgänge) greift 
man im allgemeinen immer nur auf Permeabilitäts- und Viskositäts- 
bestimmungen zurück, in einzelnen Fällen haben Messung des elektrischen 
Potentials, Vitalfärbungen und Farbstoffspeicherungen gute Dienste 
geleistet. Daß dabei die Unzugänglichkeit und äußerste Empfindlich- 
keit des Untersuchungsobjektes und nicht der Mangel an physikalisch- 
chemischen Voraussetzungen und Hilfsmitteln als Hauptschwierigkeit 
im Wege steht, braucht nicht besonders betont zu werden. Da die Mög- 
lichkeiten, das lebende, unversehrte Plasma einer direkten Analyse und 
Beobachtung zu unterziehen, heute und vielleicht für immer so eng be- 
grenzt sind, muß man versuchen, auch auf allen einigermaßen gang- 
baren indirekten Wegen ein Bild vom Wesen des plasmatischen Zustandes 
und seiner mannigfachen Wandlungen im Verlaufe des Lebens zu ge- 
winnen. Sonderbarerweise erwähnt Serrriz (1937) in einer neueren 
Zusammenstellung der Methoden zur Erforschung der physikalischen 
Plasmaeigenschaften die Messung der elektrischen Leitfähigkeit gar 
nicht. Diese Zurückstellung gegenüber anderen einschlägigen Methoden 
scheint uns, wie wir zu zeigen hoffen, keineswegs begründet und berech- 
tigt, zumal Leitfähigkeitsbestimmungen bis in die neueste Zeit auch bei 
einzelligen Pflanzen recht schöne Erfolge gezeitigt haben (vgl. BLINKs 
1936). Freilich erreicht auch die Leitfähigkeitsmessung das höchste Ziel 
physiologischer Untersuchung, nämlich die zerstörungsfreie Analyse eines 
Organes, noch nicht ganz. Verletzungen müssen auch dabei in Kauf 
genommen werden. 

Obwohl schon von früheren Forschern der elektrischen Leitfähigkeit 
pflanzlicher Organe und Gewebe Aufmerksamkeit geschenkt worden ist, 
so kommt doch OsTERHOUT das Verdienst zu, den Wert der Leitfähigkeits- 
messung für die pflanzenphysiologische Forschung in einer großen Zahl 
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von Arbeiten systematisch dargelegt und begriindet zu haben (vgl. zu- 
sammenfassend 1922). Grundsätzlich sind seine Gedanken und Ergeb- 
nisse auch durch die spätere Kritik nicht erschüttert worden. Ein- 
wendungen wurden vor allen Dingen gegen die Technik seiner Versuchs- 
anstellung, speziell gegen die Anordnung der Elektroden und gegen die 
direkte Ausdeutung der Befunde als Maß für die Elektrolytpermeabilität 
vorgebracht (StILEs und JorGENSEN; Stites 1923). Die Auswertung 
der Meßergebnisse muß gewiß mit größter Vorsicht vorgenommen werden. 
Viele Tatsachen machen es jedoch im höchsten Grade wahrscheinlich, 
daß die Ionenpermeabilität des Plasmas die ausschlaggebende Rolle 
für die Leitfähigkeit spielt. Ob allerdings in jedem Falle aus der Onm- 
schen Zahl direkt auf die Permeabilität geschlossen werden darf, ist sehr 
fraglich, das spielt aber bei einer geschickten Anwendung der Leit- 
fähigkeitsmessung als Indikatormethode für plasmatische Veränderungen 
gar keine Rolle. Die besondere von OSTERHOUT benutzte Apparatur, 
hauptsächlich die kritisierte Anordnung der Elektroden, ist nur für 
untergetauchte Pflanzen verwertbar, auf die sich OSTERHOUT stets be- 
schränkt hat. Da wir abweichend davon nur Landpflanzen in ihrer nor- 
malen Umgebung untersuchten, kamen die Mängel der OsrerHourschen 
Apparatur schon aus diesem Grunde in Wegfall. Unser Bestreben beim 
Experimentieren war immer darauf gerichtet, die nötigen Eingriffe auf 
ein Minimum zu beschränken und unnatürliche Bedingungen nach Mög- 
lichkeit zu vermeiden. Außer den im Verhältnis zur Menge des unter- 
suchten Materials geringen Schnittflächen und Verwundungen durch das 
Einstechen der Elektroden stellt nur die Durchleitung des schwachen Wechsel- 
stromes eine Beeinträchtigung der natürlichen Verhältnisse dar. 
Wieweit durch Schnittverletzungen allein der Zustand des lebenden 
Plasmas verändert werden kann, hat JUNGERS am Beispiel der Ver- 
lagerungsfähigkeit des Zellinhaltes der Zwiebelschuppe von Allium cepa 
dargestellt. Danach ruft eine energische Zeritrifugenbehandlung bei 
intakten Schuppenblättern nur eine geringfügige Verlagerung hervor; 
während sich Plasma und Kern von Zellen, die unter dem Einfluß trauma- 
tischer Reize standen, als sehr leicht verlagerungsfähig erweisen. Beob- 
achtungen dieser Art wurden an dünnen Schnitten und an Gewebs- 
prismen gemacht. In den letzteren wirkt sich der traumatische Reiz, 
der die herabgesetzte Viskosität des Plasmas zur Folge hat, allerdings 
erst nach vielen Stunden oder einigen Tagen aus. Wurden die Gewebs- 
prismen sofort nach ihrer Anfertigung zentrifugiert, so trat ebenso wie 
in unverletzten Zwiebeln keine Plasmaverlagerung ein. Diese Tatsache 
ist für uns insofern von besonderer Bedeutung, als sie zeigt, daß die 
Schnittverletzungen nicht in Form eines Schockes oder einer ähnlichen 
plötzlichen Reaktion auf das Plasma einwirken, sondern sich offenbar 
erst über den Ablauf anomaler Stoffwechselvorgänge ausprägen. Da 
unsere Versuche in den allermeisten Fällen bereits 2—3 Stunden nach 
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der Präparation der zu untersuchenden Gewebe beendet waren, dürften 
Anomalien dieser Art kaum zu befürchten sein. Außerdem sei nochmals 
hervorgehoben, daß, im Gegensatz zu der Verwendung von dünnen 
Schnitten, die Menge der verletzten Zellen im Verhältnis zum gesamten 
Material sehr gering ist. 

Es lag natürlich nahe, eine Gewebsschädigung schon durch den zum 
Messen unumgänglich nötigen Strom zu befürchten. Daß Gleichstrom 
auch schon bei kurzfristiger Durchleitung recht gefährliche Wirkungen 
auf lebende Zellen auszuüben vermag, ist nicht verwunderlich (Serrr1z 
1936), obwohl auch dabei eine gewisse höhere Stromdichte Voraus- 
setzung ist (StoLAHTI). Wegen der bekannten Polarisierbarkeit von 
Elektrolyten kommt jedoch zur Bestimmung der Leitfähigkeit von Ge- 
weben nur Wechselstrom in Frage, und zwar genügen bei entsprechender 
Empfindlichkeit der Anzeigeinstrumente recht geringe Stromstärken. 
Die Versuche von Banvs, der eine reversible Permeabilitätserhöhung bei 
Spirogyra auch mit Wechselstrom gefunden haben will, sind gegen die 
Einwendungen von GICKLHORN und DEJDAR durch HöBer (1933) nur 
für Gleichstrom verteidigt worden. Sen (1931) konnte bei Nitella- 
Zellen nach einem StromstoB (aus einem Induktionsapparat), auf den 
hin die Plasmabewegung noch nicht beeinträchtigt wird, keinen Austritt 
von Ionen in das umgebende Medium finden. Erst wenn der Strom so 
stark wird, daß die Plasmabewegung aufhört, findet Exmose statt. 
OstERHOUT (1937) stellt auf Grund seiner reichen Erfahrung auf diesem 
Gebiete fest, „daß die Anwendung sehr schwacher Wechselströme den 
Zustand der zu untersuchenden Zellen nicht oder nur minimal verändert, 
und doch in Form des festgestellten Widerstandes und der Kapazität 
Auskunft geben kann, ob eine Zelle krank oder normal ist.“ Es ist in 
unseren eigenen Versuchen nie vorgekommen, daß durch die bloße 
Stromdurchleitung eine so enorme Zunahme der Leitfähigkeit auftrat, 
wie sie BRAUNER in Koleoptilen bei zu geringem Elektrodenabstand beob- 
achtete. Bei dieser Schädigung scheint allerdings auch die unvorteilhafte 
Form der Nadelelektroden schuld gewesen zu sein, die keine gleich- 
mäßige Stromdichte im durchflossenen Gewebe gewährleisten. Auch 
OSTERHOUTs (1918) Anordnung ist in dieser Hinsicht nicht zweckmäßig, 
denn er gibt selbst an, daß der Widerstand der Gewebescheiben an den 
Enden seiner ,,Geldrollen“ viel größer ist als in der Mitte, weil der Strom 
sich erst allmählich von den schmalen Öffnungen der „Elektrodenhalter‘ 
her ausbreitet. In unseren Versuchen wurde der Strom zum Messen stets 
nur kurz eingeschaltet. Eine sichtbare Schädigung des Gewebes, etwa 
in Form des Turgorverlustes, konnte aber auch bei längerem Durchleiten 
nie beobachtet werden. Vor allen Dingen blieb der nach kurzer Erholung 
des Gewebes vom Einstechen der Elektroden bestimmte Widerstand über 
viele Stunden hinaus ‚konstant. Für Abweichungen von diesem Ver- 
halten ließ sich stets ein besonderer Grund ausfindig machen. Wenn wir 
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nicht annehmen wollen, daß bereits im Augenblick des Stromeinschaltens 
eine wesentliche Veränderung des Plasmas stattfindet, so besteht wohl 
kein Grund, der eine Beeinträchtigung des normalen Zustandes durch 
den Meßstrom befürchten ließe. 

Die entscheidende Frage, ob die Höhe der gemessenen Leitfähigkeit 
wirklich vom lebenden Plasma oder vielmehr von den Zellwänden be- 
stimmt wird, hat OSTERHOUT des öfteren besprochen. Die Tatsache, 
daß die Leitfähigkeit von abgetötetem Gewebe stets um ein Vielfaches 
größer ist als diejenige von lebendem, spricht allein schon dafür, daß dem 
Stromdurchtritt der entscheidende Widerstand nicht von den Zellwänden, 
sondern vom Plasma im lebenden Zustand entgegengestellt wird. Es 
bleibt dabei allerdings immer noch die sehr unwahrscheinliche Möglich- 
keit, daß im Augenblick des Abtötens oder als Folge davon Ionen frei- 
gesetzt oder neugebildet werden können, die ein Emporschnellen der 
Leitfähigkeit bedingen. An roten Blutkörperchen konnte HöBer (1926, 
8. 476 f.) recht überzeugend nachweisen, daß die freien Ionen des Zell- 
inneren offenbar durch ein Diffusionshindernis so lange am Austreten 
verhindert waren, als die Zellen lebten, daß aber ihre Menge durch das 
Abtöten (Hämolyse) nicht vermehrt wird, wie sich im Übereinstimmen 
der „inneren Leitfähigkeit‘ vor und nach dem Abtöten ausdrückt. Ein 
ähnlicher Nachweis ist für pflanzliches Gewebe unseres Wissens noch 
nicht geführt worden. Da aber auch hier die Hochfrequenzleitfähigkeit 
im lebenden und abgetöteten Zustand gleich hoch, und zwar ebenso groß 
wie die normale Leitfähigkeit von totem Gewebe ist (BLINKS 1928), kann 
eine Zunahme der freien Ionen beim Abtöten nicht stattgefunden haben. 
Was die Rolle der Zellwand anlangt, so kommt LunpeEsÄrDH auf Grund 
seiner Versuche und Betrachtungen über biologische Grenzflächen- 
potentiale zu dem Schluß, daß ‚die Zellulosemembran höchstwahrschein- 
lich elektrisch neutral ist und wegen ihrer großen Porenweite ungehinderte 
Diffusion sowohl von hochmolekularen organischen Verbindungen 
wie von Ionen erlaubt.‘ Diese Feststellung wird durch die Kritik 
UMRATHs nicht berührt. Auch nach den Leitfähigkeitsmessungen 
von GUREWITSCH sind reine Zellulosemembranen für Ionen glatt 
durchlässig. OsTERHOUT (1918, 1921) führt jedoch auch noch einige 
andere Tatsachen an, die beweisen, daß die am lebenden Gewebe ge- 
messene Leitfähigkeit wirklich von dessen lebendem Zustand bestimmt 
wird und somit auch etwas über diesen Zustand aussagen kann. Der 
Temperaturkoeffizient (Q,,) der elektrischen Leitfähigkeit lebender 
Laminaria-Scheiban ist ungefähr 1,33, das ist höher als derjenige von 
totem Gewebe, der mit ungefähr 1,26 demjenigen des Seewassers ent- 
spricht (OsTERHOUT 1918). Dies könnte nicht der Fall sein, wenn 
das lebende Plasma nicht einen wesentlichen Teil des Stromes leitete. 
Einen weiteren Beweis, daß das intakte Plasma der den Stromdurchgang 
begrenzende Faktor ist, findet OsTERHOUT in der Erscheinung, daß 
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zwei- und dreiwertige Kationen den Widerstand des lebenden Ge- 
webes stark erhöhen, obwohl der Widerstand des umgebenden Mediums 
durch Zugabe solcher Salze bedeutend sinkt. Diese Erhöhung tritt nicht 
mehr auf, wenn die Zellen auf den verschiedensten Wegen, z. B. durch 
teilweises Trocknen, durch Behandlung mit 25%igem Alkohol, durch 
kurzes Erhitzen auf 40°C und ähnliche Behandlungen, welche die 
Zellwand nicht beeinflussen, abgetötet worden sind. Schließlich führen 
Versuche, in denen Narkotika in subletaler Dosis lebendem und totem 
Gewebe oder nicht belebten Stoffen wie Gelatine zugesetzt werden, zu 
demselben Ergebnis: im ersten Fall steigt der Widerstand wenigstens 
vorübergehend an, bei toten Objekten tritt hingegen gar keine Wirkung 
auf. Wir haben also keinen Grund mehr, daran zu zweifeln, daß mit der 
Bestimmung des Oxmschen Widerstandes gegenüber Wechselstrom von 
niedriger Frequenz wirklich eine Größe erfaßt wird, die charakteristisch 
für das lebende Plasma ist. 

Weiterhin setzt lebendes Gewebe in deutlichem Unterschied zu totem 
dem "Wechselstrom nicht nur einen Wirkwiderstand (Oxmschen Wider- 
stand) entgegen, sondern es ist mit einem Scheinwiderstand (Impedanz) 
behaftet, da zu der aktiven noch eine kapazitative Komponente hinzu- 
kommt, die ihrerseits zu einer Phasenverschiebung des Stromes gegenüber 
der Spannung führt. Auf diesen Umstand ist es zurückzuführen, daß 
man bei lebendem Gewebe in der einfachen KoHLRAUSCHschen An- 
ordnung zur Bestimmung der Leitfähigkeit von Elektrolyten kein Ton- 
minimum im Telephon auffinden kann, auch wenn die Brücke nach dem 
Oxmschen Widerstand zu urteilen ausbalanciert sein müßte. Diese 
Phasenverschiebung kann nun entweder durch Einschalten einer Induk- 
tivität in den Objektzweig der Brücke oder durch Parallelschalten eines 
Kondensators zu den Vergleichswiderständen ausgeglichen und damit die 
Größe der im Gewebe vorliegenden Kapazität zahlenmäßig bestimmt 
werden. Den ersten Weg schlug GILDEMEISTER ein. Wir fanden es be- 
quemer, neben dem Vergleichswiderstand variable Kondensatoren zu 
haben, an denen die Werte für die Kapazität leicht abgelesen werden 
können. In früheren Studien der Leitfähigkeit in lebendem Gewebe 
betrachtete man die kapazitative Komponente nur als eine störende Er- 
scheinung, die zu kompensieren war, ehe man eine genaue Einstellung 
der Brücke vornehmen konnte (vgl. REMINGToON). OSTERHOUT (1918) 
gibt nur an, daß durch Einschalten einer Kapazität in den Stromkreis 
das Einstellen eines Tonminimums leichter erreicht wird. Aus dem 
Vorhandensein und der Höhe dieser Kapazitäten, denen in der lebenden 
Zelle höchstwahrscheinlich eine gleich große Polarisationswirkung ent- 
spricht, sind schon verschiedene Schlüsse gezogen worden. Von GILDE- 
MEISTER wird sie, aber wohl für pflanzliche Zellen zu Unrecht, als das 
Maß für die Ionenpermeabilität des Plasmas aufgefaßt. In allen bisher 
durchgeführten Versuchen reagiert der elektrolytische Widerstand in 
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pflanzlichen Geweben auf alle Fälle viel rascher und deutlicher auf die 
verschiedensten Einwirkungen als die Kapazität und dürfte schon allein 
deshalb als Indikator dieser Eingriffe vorzuziehen sein. 

Bunks (1936, 1937) erörtert die Möglichkeiten, die zu einer solchen 
Kapazitätswirkung der lebenden Zelle führen können. Entweder kann 
sie davon herrühren, daß das Plasma auf einer oder beiden Seiten von 
einem dünnen Lipoidfilm oder einer Substanz überzogen ist, die Ionen 
nicht oder nur schwer durchläßt. Der Film brauchte dabei nicht einmal 
zusammenhängend zu sein. Diese einfachste Vorstellung, die einer stati- 
schen Kapazität oder einem Kondensator entspricht, scheint aber nur 
für wenige Fälle zuzutreffen. Viel wahrscheinlicher ist es hingegen, daß 
Grenzflächen oder andere Ungleichmäßigkeiten (Diskontinuitäten) vor- 
liegen, durch welche die Ionen der einen Ladung mit größerer Geschwindig- 
keit hindurchtreten als die entgegengesetzt geladenen, also ungefähr 
wie im Falle einer polarisierbaren Elektrode, bei der ja auch verschieden 
hohe Konzentrationen der beiden Ionenarten an Grenzflächen entstehen. 
In einigen Versuchen war es BLINKs tatsächlich auch gelungen, die Kapa- 
zität der lebenden Zelle ziemlich gut durch eine Polarisationselektrode 
auszugleichen. Allerdings eignen sich solche Elektroden nicht gut für 
eine quantitative Bestimmung. Auf Grund der eingehenden Analyse 
eines geeigneten einfachen Objektes, der Valonia-Zelle, mit Hilfe ver- 
schiedener Modelle von neben- und hintereinandergeschalteten Wider- 
ständen und Kapazitäten ergibt sich, daß bei dieser Zelle zum Teil eine 
Kapazität statischen Typs, also einem Kondensator vergleichbar, vorliegt, 
die nach späteren Messungen von Curtis und CoLE an Nitella-Zellen 
wahrscheinlich in der Zellulosemembran zu suchen ist. Ein anderer 
Teil dagegen und der mit ihm parallelgeschaltete Widerstand bleibt stark 
von der Frequenz des Meßstromes abhängig, was wiederum auf Polari- 

hinweist, die offenbar ans Plasma gebunden sind. 
Weitere Ausdeutungen in dieser Hinsicht hielt BLINKS für verfrüht. Noch 
weniger fruchtbar als bei diesen Einzellern wären solche Auswertungen 
der gemessenen Kapazitäten bei ganzen Geweben, wie sie in unseren Ver- 
suchen Verwendung fanden. Auch schon GILDEMEISTER (1920) sieht den 
Grund zu der in pflanzlichen und tierischen Geweben auftretenden 
Phasenverschiebung beim Stromdurchgang eher in Polarisationsphäno- 
menen als in einer elektrostatischen Kapazität. Er lokalisiert diese 
Grenzflächenerscheinung jedoch allein auf die Hautgewebe pflanzlicher 
Organe. 

Diese Einbeziehung der Kapazitätswerte zur zahlenmäßigen Berech- 
nung der Impedanz, etwa nach der Formel S = R- y 1+w?R?C?, wobei 
S den Gesamtwiderstand oder Scheinwiderstand der Kombination von 
nebeneinandergeschaltetem Onmschen Widerstand und einer Kapazität, 
R den Oumschen Widerstand, C die Kapazität in Farad und « die Kreis- 
frequenz (w = 2-x-f; f = Perioden pro Sek.) bedeuten, führt praktisch 
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zu denselben Werten wie der Oumsche Widerstand allein, da die Kapazi- 
täten sich nur in der Größenordnung von 0,001 Mikrofarad bewegen. Wir 
haben deshalb unser Augenmerk in erster Linie auf den Oumschen Wider- 
stand gelenkt, der sich als ein sehr empfindlicher Maßstab für Eingriffe 
in die lebende Zelle und mittelbar auch für natürlich ablaufende Ver- 
änderungen des lebenden Plasmas erwies. Die Werte für die Kapazitäten 
sind trotzdem stets mit notiert und, wo es aussichtsreich erschien, auch 
ausgewertet worden. 


Methode und Apparatur :. 

Unpolarisierbare Elektroden, z.B. Zink-Zinksulfat- oder Silber- 
Silberchlorid-Elektroden, die für Potentialmessungen an lebenden Objek- 
ten unbedingt erforderlich sind, erweisen sich bei Leitfähigkeitsunter- 
suchungen nicht nur als unnötig, sondern sogar als unzweckmäßig; denn 
einerseits verfügt das lebende Gewebe, wie bereits angedeutet, selbst 
über recht merkbare Polarisationskapazitäten, die erst durch besondere 
Maßnahmen kompensiert werden müssen, und andererseits haben diese 
Elektrolytelektroden einen so hohen Eigenwiderstand, daß die Genauig- 
keit, mit welcher der Widerstand im Objekt gemessen werden kann, sehr 
beeinträchtigt werden würde. Für die Leitfähigkeitsbestimmungen in 
lebendem Gewebe kommen deshalb, genau so wie im Falle von reinen 
Elektrolytlösungen, nur Metallelektroden in Frage, deren Eigenwiderstand 
zu vernachlässigen ist, und die zur Vergrößerung der Oberfläche mit 
einem Überzug von Platinschwarz versehen werden können. Die von 
OSTERHOUT gegen das direkte Einstechen der Elektroden vorge- 
brachten Bedenken sind zum Teil unberechtigt, auf keinen Fall aber 
schwerwiegend. Abgesehen davon, daß eine Reihe von Forschern schon 
vor OSTERHOUT mit eingestochenen Elektroden und später auch SEN auf 
diese Weise zufriedenstellende Ergebnisse erhalten haben, empfanden 
wir selbst die befürchteten Nachteile nie als störend. Durch das Ein- 
stechen der Elektroden werden die Schwierigkeiten und Unklarheiten 
umgangen, denen man bei der Auswertung von Meßergebnissen auf 
Grund einer Flüssigkeitsverbindung zwischen Elektroden und Gewebe 
begegnet (vgl. REMINGTON, I. c. S. 380). Eingestochene Elektroden haben 
bei nicht untergetauchten Objekten sicher einen besseren Kontakt als 
nur angelegte oder angepreßte. Durch die Turgeszenz des Gewebes 
sitzen die Elektroden fest, und der Saft der verletzten Zellen bildet einen 
Flüssigkeitsfilm, der den Stromübergang vermittelt. Natürlich besteht 
auf die Dauer die Gefahr, daß die Einstichstellen austrocknen oder die 
Wundstellen verkorken, was z.B. bei Kartoffelknollen sehr rasch ein- 
zutreten pflegt. Diese Schwierigkeiten sind auch durch Maßnahmen, 
wie sie Sen durch Verkitten der Einstichstellen getroffen hat, nicht 


1 Bei der Zusammenstellung der Apparatur waren mir die Herren Dr.-Ing. 
N. WoLoDKEWITSCH und Dr. PERLICK in dankenswerter Weise behilflich. 
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sicher zu vermeiden. Wir haben nichts anderes getan, als die Unter- 
suchungsobjekte stets in eine feuchte Kammer eingeschlossen und die 
Untersuchungen nie über einen längeren Zeitraum ausgedehnt, was ja 
auch aus anderen obengenannten Gründen empfehlenswert war. War 
trotzdem ein Austrocknen zu befürchten oder zu bemerken, so wurden 
die Elektrodeneinstichstellen von Zeit zu Zeit mit einem Tropfen Leitungs- 
wasser befeuchtet. Ein Abschaben von Platinschwarz, wie OSTERHOUT 
befürchtet, findet nur bei frisch platinierten Elektroden statt. Die locker 
anhaftenden Teilchen wurden deshalb vor dem Gebrauch der Elektroden 
durch öfteres Einstechen in fleischiges Gewebe entfernt. Das Platinieren 
selbst geschah nach den Angaben bei JAEGER (S. 393). Die freie Fläche 
betrug 5x 10 mm, der übrige Teil des Bleches wurde durch Schellack 
abgedeckt. Die angelöteten Kupferlitzen zur Stromzuführung waren 
durch Einziehen in dünnen Gummischlauch (,,‚Ventilschlauch‘‘) isoliert, 
weil Seidenbespannung oder Lacküberzug, vor allem wenn sich die Drähte 
in der feuchten Kammer berühren, nicht genügend isolieren. 

Die Grundlage der ganzen Meßanordnung bildet KoHLRAUSCHs 
Methode zur Bestimmung der Leitfähigkeit von Elektrolyten (vgl. z. B. 
JAEGER, S. 393). Dem Vorgehen von Sen, das auf den ersten Blick recht 
bestechend aussieht, weil es mit dem Strom arbeitet, der als Folge der 
pflanzeneigenen Potentialdifferenz fließt, konnten wir uns nicht an- 
schließen ; denn es hat den grundsätzlichen Nachteil, daß die Widerstands- 
bestimmung mit Gleichstrom erfolgt, der bekanntlich bei Elektrolyten 
einen verzerrten Wert ergibt. Zu den einzelnen Teilen unserer Apparatur 
ist folgendes zu bemerken. Der Widerstandsdraht von etwa 200 © der 
Brücke war um eine halbkreisförmig gebogene Walze gewickelt, die Ein- 
stellung erfolgte mit Hilfe eines radialen Hebels. Diese Anordnung hat 
sich sehr gut bewährt. Leider konnte bei einem Neubau der Apparatur 
ein so gestalteter Brückendraht nicht wieder beschafft werden, so daß 
eine der üblichen ,,Walzenbrücken‘ mit einem Meßdraht von ungefähr 
120 2 verwendet wurde. Durch Anschließen von je 1002 an beiden 
Enden des Drahtes konnte die Empfindlichkeit der Brücke noch wesent- 
lich gesteigert werden. Es mag hier noch erwähnt werden, daß die von 
Hartmann & Braun in handltcher Form hergestellte Brücke ,,Pontavi'', 
die sich für metallische und reine elektrolytische Widerstände sehr gut 
eignet, bei der Untersuchung von lebendem Material vor allem wegen 
zu geringer Einstellgenauigkeit nicht brauchbar ist. Die Einstellung 
erfolgte durch Abhören des Stromminimums mit dem Telephon, und zwar 
haben sich Kopfhörer von 2000 2 statt der einfachen Hörmuschel als 
sehr praktisch erwiesen. Die Ablesegenauigkeit, die an metallischen 
Leitern und an reinen Elektrolyten geprüft wurde, lag weit innerhalb 
der Abweichungen, die bei biologischen Objekten unvermeidlich in Kauf 
genommen werden müssen. Ähnlich wie bei OsTERHOUT kann gesagt 
werden, daß unter günstigen Umständen (Temperaturkonstanz usw.) die 
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aufeinanderfolgenden Ablesungen am selben Objekt nicht mehr als 1% 
voneinander abwichen. Kamen einmal gréBere Schwankungen vor, oder, 
was eher einmal geschah, zeigte ein bestimmtes Versuchsobjekt die 
Neigung zu einem stetigen langsamen Fallen oder Steigen des Wider- 
standes, so wurde meistens bald ein plausibler Grund dafür gefunden. 
Solche MeBwerte wurden bei der Ausdeutung mit entsprechender Vorsicht 
behandelt, sie zeigen aber recht deutlich, daß der elektrische Widerstand 
einen sehr empfindlichen Indikator für die verschiedensten geringen und 
oft ganz unbemerkten Einflüsse auf lebende Zellen darstellt. Es ist des- 
halb auch nicht verwunderlich, daß hin und wieder sprunghafte oder 
schleichende Abweichungen von dem erwarteten Verhalten nicht ohne 


weiteres erklärt werden konn- 
ten. Dazu hätten wahrschein- 
lich alle Bedingungen und 
Faktoren der Vorgeschichte 
des Versuchsmaterials quanti- 
tativ bekannt sein müssen, 
was aber schon z.B. bei Früch- 
ten, die an verschiedenen 
Stellen ein und desselben 
Baumes gewachsen sind, ganz 
unmöglich ist. 

Den Meßstrom lieferte 
nicht wie üblich die Sekun- 
därspule eines Induktoriums, 
sondern er wurde einem ein- 
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Abb. 1. Schaltschema des ,,Réhrensummers“. 
A Anodenbatterie (30—50 V), C,—C, Blockkonden- 
satoren von 500 bis 30000 cm, H Heizbatterie (Akku 
4 Volt), R variabler Widerstand (40 2), St Strom- 
abnahme, 7 Transformator (,,Gürler“ Type 24487). 
Als Röhre wird ,,Re 134“ oder ,,Valvo L 413“ 

verwendet. 


fachen ‚„‚Röhrensummer‘‘ entnommen, den SCHEMINSKY für diesen Zweck 
als geeignet gefunden hatte (vgl. OstwaLp-LuTHER, S. 504). Eine genauere 
Vorlage für den Bau findet sich in den Mitteilungen der Transformatoren- 
fabrik I. K. Görler, Berlin-Charlottenburg vom Jahre 1936. Von dieser 
Firma wird auch ein Spezialtransformator für diesen Zweck geliefert. Das 
Schaltschema des von uns benutzten Summers ist in Abb. 1 aufgezeichnet. 
Der große Vorteil dieser Stromquelle liegt einerseits in der Vermeidung 
des sehr störenden Primärgeräusches vom Induktorium und anderer- 
seits in der Konstanz der Tonfrequenz, die mit einem mechanischen Unter- 
brecher nie erzielt werden kann. Die Frequenz läßt sich beim Röhren- 
summer außerdem leicht durch Kondensatoren, die wahlweise der Rück- 
koppelung parallel geschaltet: werden, in weitem Umfang variieren. Die 
Stromfrequenz bzw. die Tonhöhe wurde durch Vergleich mit einer ab- 
gestimmten Pfeife festgestellt. Es wurde kein Wert auf reinen Sinusstrom 
gelegt, denn die Gegenwart von Oberschwingungen stört die Ausbalaneie- 
rung der Brücke mit der Grundfrequenz nicht (WoLFF). Schwierigkeiten 
in der Handhabung dieses Gerätes ergaben sich nicht. Die Stärke des 
entnommenen Stromes kann durch die Anodenspannung reguliert werden. 
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Eine direkte Stromstärkemessung fand nicht statt. Wir stellten den 
Strom stets so schwach ein, daß gerade noch ein gutes Abhören im 
Telephon möglich war. 

Die Vergleichswiderstände bestanden aus einer Reihe von Präzisions- 
widerständen der Firma Hartmann & Braun in der Größe von 10 x 12 
bis 10 x 10000 2. Diese Widerstände sind vor allem induktionsfrei, wie 
es für Wechselstrommessungen unerläßlich ist. Aus diesem Grunde 
können die üblichen Rheostaten wegen der Kapazität ihrer Metallklötze 
unter Umständen fehlerhafte Werte verursachen. Außerdem läßt sich 

aber mit diesen auf einer Metall-Leiste befestigten 

# Widerständen sehr leicht jeder gewünschte Wert 
( einstellen, so daB die Ablesung stets bei symme- 





trischer Briickenstellung erfolgen kann. Dabei 
ist bekanntlich die Empfindlichkeit der Briicke 








am größten, und weiterhin erübrigt sich dann 
auch eine Eichung des Meßdrahtes in seiner 
ganzen Länge, wenn einmal die genaue symme- 
trische Stellung ermittelt und markiert ist. Ob- 
wohl das Tonminimum auch nach Zuschalten der 
unten beschriebenen Kapazitäten manchmal nicht 
in einer vollkommenen Stille bestand, konnte 
durch „Einschachteln‘‘. stets die obenerwähnte 


(m) Genauigkeit erzielt werden. 
Mit Hilfe eines Satzes kleiner Blockkonden- 


Abb.2. satoren von 500 bis 20000 cm und eines Dreh- 
nu rm aw Nu kondensators von 500 cm, wie sie in der Radio- 
matischer Schnitt). technik üblich sind, konnte bei jeder Ablesung 
Erläuterungen im Text. eine Feinabstimmung vorgenommen werden. 
Da die Leitfähigkeit bzw. der Widerstand stark 
von der Temperatur abhängig ist (etwa 2% pro Grad Celsius bei reinen 
Elektrolyten), muß bei den Messungen auf eine gute Temperaturkonstanz 
geachtet werden. Für Versuche bei verschiedenen Temperaturen, die unter 
oder überder Umgebungstemperatur liegen, hat sich ein kombinierter Heiz- 
und Kühlthermostat recht gut bewährt, den wir aus einem größeren Haus- 
haltkühlschrank hergestellt haben! (Abb. 2). Zu dem vorhandenen Kühl- 
körper (K) wurde ein Heizelement (H) eingebaut, dieses und die Kälte- 
maschine waren über je ein Kontaktthermometer (7h) auf etwa 0,1° genau 
zu steuern. Mit Hilfe einer Windschraube, angetrieben durch einen außer- 
halb des Schrankes angebrachten Motor (M), wurde die Luft in Richtung 
der Pfeile umgewälzt. Den eigentlichen Versuchsraum bildete ein ein- 
gesetzter Kasten aus dickwandigem Glas, durch das die zeitlichen Tem- 
peraturschwankungen so gedämpft wurden, daß bei entsprechender Ein- 


1 Herr Dr. G. STEINER hat mich beim Entwurf und Bau dieses Thermostaten 
tatkräftig unterstützt, wofür ihm auch an dieser Stelle gedankt sei. 
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stellung der beiden Kontaktthermometer (leicht überschneidende Tem- 
peraturen) eine Temperaturkonstanz von etwa 0,020 erreicht wurde. 
In dem Kasten war ein Teil der Glaswand ausgespart (A) und durch ein 
dickes Stück Kunststoff ersetzt, durch das Draht- und Schlauchleitungen 
gelegt und weite durch eine Öffnung inde Kühlschrankwand nach außen 
geführt werden können. Mit diesem Thermostaten konnten Temperaturen 
von +37° bis —8° C gleich sicher gehalten werden. 


Versuchsergebnisse. 

Anfangs gingen wir darauf aus, eine Methode zu finden, die einen 
Einblick in das plasmatische Verhalten speziell der als Obst und Gemüse 
gebräuchlichen Früchte und anderen pflanzlichen Organe erlaubt. Da 
es sich dabei zumeist um fleischige Objekte handelt, wurden die Elek- 
troden ziemlich großflächig gewählt, was die Messung wiederum er- 
leichtert. Das Einstechen und Befestigen bereitet bei diesen Objekten 
keinerlei Schwierigkeit. Wird der Abstand der in ein ganzes Organ ein- 
gestochenen Elektroden allmählich verringert, so ergibt sich keine direkte 
Proportionalität zwischen Widerstand und Abstand, wie es bei reinen 
Elektrolyten in einem zylindrischen Gefäß annähernd der Fall ist. Es 
lag nahe, zu vermuten, daß diese Abweichung nicht in einer Besonderheit 
des lebenden Gewebes beruht, sondern daß eine Stromleitung außer in 
dem Raum zwischen den freien Flächen der Elektroden auch bogen- 
förmig durch das angrenzende Gewebe stattfindet, und daß sich diese 
zusätzliche diffuse Leitung um so stärker bemerkbar macht, je größer 
der Elektrodenabstand ist. Der Versuch bestätigt diese Vermutung. 
In einer Frucht, z. B. einer Birne, wurde für einen bestimmten Elektroden- 
abstand der Widerstand gemessen, darauf möglichst an den Elektroden 
entlang ein Sektor der Frucht herausgeschnitten und der Widerstand 
in diesem losgelösten Teil aufs neue ermittelt. Er war bedeutend höher 
als vorher im Organverband, weil jetzt die Nebenleitung durch die übrige 
Frucht abgeschnitten war. Wurde das herausgeschnittene Stück in seine 
alte Lage wieder eingefügt, so ergab sich trotz der beiden großen Schnitt- 
flächen fast genau der anfänglich im unversehrten Organ gemessene 
Widerstand. Damit ist zugleich gezeigt, daß auch größere Schnitt- 
verletzungen wenigstens einige Stunden lang keinen Einfluß auf die 
hier untersuchten Plasmaeigenschaften ausüben. Daraufhin nahmen wir 
alle Messungen, sofern nicht besondere Gründe für ein abweichendes Vor- 
gehen sprachen, an quaderförmig herausgeschnittenen Gewebsstücken 
vor, deren Querschnitt wenig größer als derjenige der Elektroden war. 

In Streifen von homogenem Gewebe, die z. B. aus großen Kartoffeln 
oder Gurken gewonnen werden können, ist wie bei einem zylindrischen 
Gefäß mit reinem Elektrolyt der Widerstand genau proportional dem 
Elektrodenabstand, die Kapazität jedoch umgekehrt proportional, also 
wie es einem einfachen Kondensator bei variiertem Plattenabstand 
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entspräche. Aus diesem Verhalten folgt ohne weiteres, daß das Produkt 
aus Kapazität und Elektrodenabstand einen konstanten Wert für alle Ab- 
stände ergibt. Außerdem ist natürlich der Quotient Widerstand : Abstand 



































Tabelle 1. 
Blektroden- | Widerstand | Kapazität R 06 CxR 
A (em) R(Q) © (em) A 10° 
Kartoffelstreifen, 10. März. 
8 34300 900 4288 7200 308 
4 16200 1860 4500 7440 301 
2 8800 3600 4400 7200 317 
1 4430 6900 4430 6900 306 
0,5 2350 14300 4700 7150 336 
Gelatinestreifen (20% in Aqua dest.). 
10 2620 160 262 1600 4,2 
8 2106 265 263 2120 5,6 
6 1570 500 262 3000 7,9 
4 1065 790 266 3160 8,4 
3 800 1285 267 3855 10,3 
2 563 2350 282 4700 13,2 





annähernd konstant. Auffallenderweise bildet aber in lebendem Gewebe 
auch das Produkt aus Widerstand und Kapazität für alle Elektrodenabstände 
eine Konstante (Tabelle 1). Die etwas größere Abweichung bei 0,5 cm 
Abstand ist wohl auf die Ungenauigkeit beim Einstechen der Elektroden 
zurückzuführen, die sich bei so kurzer Entfernung relativ stärker bemerk- 
bar macht. In anderen Versuchsreihen fällt meist auch gerade dieser 
geringste Abstand etwas heraus, allerdings nicht immer in derselben 
Richtung, so daß von einer Gesetzmäßigkeit nicht gesprochen werden 
kann. Versuche über diese Zusammenhänge mit den gleichen Ergeb- 
nissen sind außer an Kartoffelgewebe auch an Birnen und Gurken durch- 
geführt worden. OSTERHOUT (1918) gibt an, daß in seinen Versuchen der 
Widerstand nicht proportional dem Abstand der Elektroden zunimmt, 
weil der Strom in der Mitte seiner Gewebszylinder sich über eine größere 
Fläche verbreitet als an dessen Enden, wo er aus den kleinen Öffnungen 
der ,,Elektrodenhalter‘‘ heraustritt. Wenn er den Widerstand als Ordinate 
und den Elektrodenabstand als Abszisse auftrug, erhielt er eine konkave 
Kurve, die nahezu logarithmisch war. Aus ihr ist jedoch gar nichts zu 
entnehmen, sie ist allein durch die unzweckmäßige Versuchsanordnung 
bedingt und führt höchstens zu Verwirrungen. 


Bei Spargelstangen, Rhabarberblattstielen und ähnlichen Objekten 
besteht keine Proportionalität zwischen Widerstand und Abstand. Es 
läßt sich aber dabei leicht feststellen, daß das Gewebe in der Längen- 
ausdehnung nicht homogen ist, denn der Widerstand auf kurze Ent- 
fernungen gemessen ist nicht in allen Teilen gleich. 
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Wie aus Tabelle 1 weiter ersichtlich ist, gilt die Konstanz des Produktes 
aus Widerstand und Kapazität bei variiertem Elektrodenabstand nicht in 
Gelatinestreifen (20% Gelatine in Leitungswasser oder Aqua dest.). Wir 
haben deshalb in Tabelle 2 fiir eine Reihe von lebenden, toten und nicht- 
belebten Objekten die Zahlenwerte fiir dieses Produkt zusammengestellt. 


Tabelle 2. Produkt aus Widerstand (in Ohm) und Kapazitat (in cm). 


Kartoffel, lebend . . .220—301X105 Birne, tot ........ 7,1x 105 
Birne, lebend ..... 240—267x10° Spargel, tot. . . . . . . . 1,8 x 105 
Spargel, ai a. 202x105 Gelatine ....... 4,2—13,2 x 105 

öhre, lebend. . . . . . . 172X105 Filtrierpapierbrei . . . . . 19 x105 
Rhabarberstiel, lebend . . . 302x105 


Bei lebenden Geweben spielt, wie wir eben sahen, der Elektrodenabstand 
keine Rolle, im übrigen wurden die zugrunde gelegten Messungen bei einem 
Abstand von 2—4 cm ausgeführt. Ob etwa die Elektrodenfläche einen 
Einfluß auf die Höhe des Produktes hat, ist nicht untersucht worden. Es 
ist aber kaum wahrscheinlich, denn der Widerstand ist umgekehrt, die Ka- 
pazität direkt proportional der Fläche, so daß das Produkt der beiden 
davon unberührt bleiben müßte. Bei unseren Messungen war diefreie Fläche 
der Elektroden jedenfalls stets die gleiche. Die Werte für das Produkt 
aus Widerstand.und Kapazität liegen für die verschiedensten lebenden 
Gewebe überraschenderweise sehr nahe beieinander, während abgetötete 
und nicht belebte Objekte um eine bis zwei Zehnerpotenzen tiefer liegen. 
Die von REMINGTON angegebenen Werte für Kapazität und Widerstand 
pflanzlicher Gewebe sind mit den unsrigen nicht ohne weiteres vergleich- 
bar, weil in seiner Meßanordnung Kapazität und Widerstand nicht parallel, 
sondern in Serie geschaltet sind. Es ist aber auffallend, daß aus den 
von ihm für die Plasmamembran der Zellen von Zuckerrübengewebe 
errechneten Werten sich ein Produkt CxR ergibt, das in der gleichen 
Größenordnung wie das von uns berechnete liegt, nämlich zwischen 
180 x 105 und 260 x 105. Außerdem erhält man auch aus den von REMING- 
TON für eine einzelne Plasmahaut berechneten Werten von 31 2 und 
0,88 Mikrofarad pro Quadratzentimeter ein Produkt von 253,4x 10° 
(cm x2), das ausgezeichnet mit den von uns für die lebenden Zellen be- 
stimmten Werten übereinstimmt. Damit wird also die Bedeutung des 
von uns an ganzen Geweben gemessenen Produktes als Charakteristikum 
des lebenden Plasmas noch unterstrichen. WATERMANN hat für alle 
Gewebe des menschlichen Körpers die Konstanz einer Größe gefunden, 
die mit dem von uns bestimmten Produkt in Beziehung steht, und zwar 
für das Verhältnis P/W, wobei P die Polarisationszahl in Millihenry und 
W den Onmschen Widerstand bedeuten. Diese Tatsache kann nach ver- 
schiedenen Seiten ausgewertet werden. Zunächst scheint es also möglich, 
den lebenden Zustand in Form einer absoluten Zahl anzugeben, oder 
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jedenfalls lebende Gewebe gegeniiber toten oder naheliegenden nicht- 
belebten Körpern, wie z. B. Gelatine, durch diese Zahl herauszuheben. 
Das ist bei allen den physiologischen Versuchen sehr wesentlich, bei denen 
es sich darum handelt, den Eintritt des Todes ohne Bezugsmöglichkeit 
auf den vorhergehenden lebenden Zustand rechtzeitig und sicher fest- 
zustellen. Eine besondere Bedeutung könnte dieser ,,Vitalkoeffizient“ 
vielleicht in Kombination mit der unten zu beschreibenden Polarisierbar- 
keit bei Bakterien und Pilzen gewinnen, bei denen es bekanntlich oft 
recht schwierig ist, zu ermitteln, ob sie noch lebend oder schon in Autolyse 
begriffen sind. Die Gültigkeit dieser Regel für Mikroorganismen muß 
allerdings erst noch in besonderen Versuchen nachgeprüft werden. 
Das dichte Zusammenfallen der Werte für das Produkt RxC bei 
den verschiedensten lebenden Geweben machte es zunächst nicht sehr 
wahrscheinlich, daß an ihm feinere Veränderungen des Vitalzustandes 
ein und desselben Organes im Laufe seiner natürlichen Entwicklung 
oder nach Einwirkung von Außenfaktoren abzulesen sein könnten. Immer- 
hin ergab eine Durchrechnung von Versuchsbefunden, die eigentlich zu 
anderen Zwecken gewonnen worden waren, daß sich in diesem Produkt 
gewisse mit dem Altern zusammenhängende Veränderungen auszuprägen 
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Tabelle 3. 
Grün 
a = Erte” unaus- aus- Gelb [Orange| Rot | Tiefrot 
gewachsen | gewachsen 

267 315 362 396 | 381 412 
252 285 380 | 374 | 369 181 
205 313 376 368 | 444 | 346 
Widerstand x Kapazitat 177 321 417 388 | 358 309 
108 314 261 380 | 350 | 409 190 
(2 x cm) 267 299 360 | 314 | 389 | 300 
281 355 | 471 418 263 
270 395 201 

181 

226 
Durchschnitt 244 299 376 382 | 395 275 




















scheinen. Die Werte der Tabelle 3 gelten fiir das Fruchtfleisch von Tomaten, 
die in verschiedenen nach der Farbung beurteilten Reifestadien von der 
Pflanze genommen und sofort untersucht wurden. Das Produkt RxC 
weist also im Laufe der Fruchtreife einen ,,Gang“ auf, der über ein breites 
Maximum zwischen Gelb- und Rotfärbung führt. Es ist oft nicht ganz 
einfach, die Farbe einer Tomate einheitlich zu charakterisieren, häufig 
finden sich an einer Frucht Flecken, die der durchschnittlichen Färbung 
vorauseilen oder ihr nachhinken. Darauf wird man die z. T. große Streu- 
ungsbreite zurückführen müssen. Im tiefroten Zustand, nach voller Aus- 
färbung, laufen die Altersveränderungen äußerlich nicht mehr sichtbar 
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weiter, sie sind höchstens an dem fortschreitenden Weichwerden wahr- 
zunehmen. Die starke Streuung gerade in diesem Stadium dürfte den 
Wert dieses Vitalkoeffizienten noch unterstreichen, weil in ihm das trotz 
gleicher Farbe verschieden weit fortgeschrittene Alter sich offenbart. 

Nach Ausstanzen geeigneter rechteckiger Stückchen aus den ver- 
schiedenen Teilen einer Frucht können sowohl in Äpfeln als auch in 
Birnen zonenmäßige Unterschiede in der Leitfähigkeit gemessen werden. 
Auch im Laufe der Reifung ändert sich die Leitfähigkeit bei gleichem 
Elektrodenabstand und Querschnitt, wie schon ALLEN für Birnen an- 
gegeben hat. Alle diese Verschiedenheiten sind jedoch nicht sehr aus- 
geprägt, und außerdem läßt sich nicht entscheiden, wieweit sie einer 
ungleichen Durchlässigkeit des Plasmas für Ionen oder einer in den 
einzelnen Reifestadien verschieden hohen Anreicherung von Ionen im 
Plasma oder Zellsaft zuzuschreiben sind. Die Messung der Leitfähigkeit 
nach dem Abtöten der Objekte gäbe zwar eine Möglichkeit, diese beiden 
Komponenten zu trennen, jedoch geht aus abgetöteten Geweben stets 
Saft verloren, so daß solche Bestimmungen nicht zuverlässig sind. 
Weiterhin steht einem einfachen Vergleich der Leitfähigkeit in verschie- 
denen Teilen desselben Organes die variable und unbekannte Ausdehnung 
der Interzellularen entgegen, die ja erst den leitenden Querschnitt auch 
bei stets gleicher Elektrodenfläche bestimmen. Aus diesen Überlegungen 
heraus wurde dayon abgesehen, einfach aus der Leitfähigkeit Schlüsse 
auf den Zustand oder auf Veränderungen lebender Zellen ziehen zu 
wollen. Als ein Beispiel, bei dem einer solchen regionalen Verteilung 
verschieden hohen elektrischen Widerstandes vielleicht doch einmal eine 
gewisse Bedeutung zukommen kann, mag erwähnt werden, daß in meh- 
reren Dutzenden von Messungen in Spargelstangen der Widerstand von 
der Spitze her zunächst abnimmt (bei gleicher Elektrodenentfernung und 
Fläche), etwa 10 cm hinter der Spitze seinen tiefsten Stand erreicht und 
dann gegen die Basis wieder ansteigt, so daß er in den Endpartien deut- 
lich bis stark über dem in der Spitzenregion liegt. Diese Verschieden- 
heiten ließen sich auch durch eine mehrtägige Lagerung nicht verwischen. 
Die Kapazität auf gleiche Entfernung und Fläche nahm im allgemeinen 
einen genau entgegengesetzten Verlauf. Wird der Widerstand als Ordinate 
über einer Abszisse, die in willkürlichen Einheiten die Längenausdehnung 
der Spargelstange darstellt, aufgetragen, so entsteht für den Widerstand 
eine stark konvexe Kurve. Die absolute Höhe des Widerstandes ist 
in Spargelgewebe verglichen mit Kartoffel-, Apfel-, Birnen- 0. 4. Gewebe 
sehr niedrig, ungefähr ein Achtel bis ein Zehntel bei gleichem Abstand 
und gleicher Fläche der Elektroden, die Kapazität hingegen um so höher, 
so daß das Produkt aus beiden wieder in die für lebende Gewebe charak- 
teristische Größe fällt (s. oben). 

Zur Verfeinerung unserer Methode waren weiterhin Versuche not- 
wendig, die sich mit der Abhängigkeit des elektrischen Widerstandes in 
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lebenden Geweben von der Frequenz des Meßstromes befaßten. OsTEr- 
HOUT gibt an, daß er etwa 1000 Wechsel pro Sekunde als zweckmäßig 
gefunden hat. EBBEcKE und Hecht stellen fest, daß die Leitfähigkeit 
lebenden Gewebes sich merklich mit der Frequenz ändert. Der Gleich- 
stromwiderstand ist relativ hoch, der Wechselstromwiderstand sinkt mit 
steigender Frequenz ab, und von ungefähr 3000 Hertz ab behält er einen 
konstanten Wert. Bei Zuckerrübengewebe trat zwischen Gleichstrom 
und Wechselstrom von 1000 Perioden kaum ein Unterschied im Wider- 
stand hervor, erst zwischen 10% und 10% Hertz sank der Widerstand um 
70% ab (REMINGTON). BLINKS (1928) findet bei Laminaria, daß der 
Widerstand zwischen 1000 und 40000 Hertz um ungefähr 20% absinkt, 



































0 1000 2000 2000 Hertz 
Abb. 3. Fr bhängigkeit des Widerstandes. e Spargelstange, + Rhabarberstiel, 
o Kartoffelknolle, 1 Apfel. (Elektrodenabstand verschieden.) 


bei noch héheren Frequenzen, z. B. bei 10’ Hertz war er viel niedriger, 
und zwar ebenso hoch wie im abgetöteten Objekt bei jeder Frequenz. 
Auch nach Luyer ist die Frequenzabhängigkeit zwischen 500 und 
16000 Hertz schwach, mit steigender Frequenz fällt der Widerstand 
dann rasch auf den Todeswert ab. In der ‚„Hochfrequenzleitfähigkeit‘‘ 
tritt also kein Unterschied mehr zwischen lebendem und totem Gewebe 
zutage. In unseren Versuchen konnte die Frequenz zwischen 500 und 
3000 Hertz variiert werden. Wie aus Abb. 3 hervorgeht, ist der Wider- 
stand (und die Kapazität ebenso) der meisten Objekte innerhalb der 
genannten Grenzen deutlich bis stark frequenzabhängig, allerdings so, 
daß sich oberhalb von 3000 Perioden ein ungefähr konstanter Wert ein- 
stellt. Das veranlaßte uns, alle Messungen, soweit es sich nicht um Ver- 
suche handelte, bei denen gerade die Bedeutung verschiedener Frequenzen 
in Frage stand, mit einem Strom von 3000 Wechsel/Sek. vorzunehmen, 
der im übrigen auch einen für das Abhören im Telephon recht angenehmen 
Ton ergibt. 

SPIEGEL-ADOLF hat bei ihren Versuchen über Polarisationsphänomene 
an künstlichen Membranen die Differenz der Leitfähigkeit bzw. des 











der elektrischen Leitfähigkeit in lebenden pflanzlichen Geweben. 281 


Widerstandes bei hoher und niedriger Stromfrequenz als ein Maß für die 
Polarisierbarkeit angesehen. Die entsprechenden Werte, die sich auf 
Grund unserer Versuche an verschiedenen lebenden und toten Geweben 
sowie für einige nicht belebte Stoffe ergeben, sind in Tabelle 4 zusammen- 


Tabelle 4. Polarisierbarkeit als prozentuale Differenz des Widerstandes 
bei 500 und 3000 Hertz. 


Leitungswasser... . . . . … + 0% Kartoffel, lebend . . . . . . . 10% 
Gelatine ( 10%) Y D du à ed 0% Apfel, Ro, 15% 
Filtrierpapierbrei . . . . . . . . 2%  Birne, lebend . . . . . . . . . 16% 
eee :: Luis des dans 0% 8 nl lobend ... 5 .:.:. 44—70% 


R barberstiel, lebend . . . 30—40% 
Sempervivum - Blatter, lebend 17—36 % 


gestellt, und zwar bedeuten die Zahlen die prozentuale Widerstands- 
erhöhung zwischen 3000 und 500 Hertz, bezogen auf den Wert bei der 
höheren Frequenz. Eine meßbare Polarisation ist also nur bei lebenden 
Objekten vorhanden. Daraus werden die mühsamen Versuche SPIEGEL- 
ADOLFs, ein Modell zu schaffen, das sich in dieser Hinsicht der lebenden 
Plasmamembran vergleichen läßt, leicht verständlich. Für 1,5% Gelatine- 
lösung fanden auch Fricke und Curtis den Widerstand zwischen 0,25 
und 2000 Kilo-Hertz frequenzunabhängig. Wir haben als einfache un- 
belebte Substanz Gelatine zum Vergleich herangezogen, weil sie in ihrem 
physikalisch-chemischen Verhalten (Quellungskurve) dem Plasma näher 
zu stehen scheint als etwa Agar-Agar (WALTER). Die Höhe der Polari- 
sation der Modellmembran aus Eialbumin, Lezithin und KCl bei SrIEGEL- 
Apo F beträgt 5,8% und schließt sich somit der Größenordnung nach sehr 
gut an die von uns bei lebenden Objekten gemessenen Werte an. SPIEGEL- 
ADOLF weist nach, daß bei synthetischen Eiweiß-Lezithinmembranen 
eine direkte Beziehung zwischen der oben definierten Polarisierbarkeit 
und der Permeabilität für Salze besteht. Auf diesem Wege ist es also 
möglich, die Ionenpermeabilität lebender Zellen im natürlichen Zustand, 
ohne Zugabe mehr oder weniger einseitiger Salzlösungen, zu studieren. 
Darin besteht ja überhaupt einer der Reize der Leitfähigkeitsbestimmung 
in lebenden Geweben, daß dabei der Durchtritt der normalerweise in 
den Zellen vorhandenen Ionenkombinationen und Konzentrationen auf 
den natürlichen Wegen der zum Gewebe verbundenen Zellen erzwungen 
wird. 

Nach Durchleitung von Gleichstrom durch lebende Zellen oder Ge- 
webe pflegt für eine gewisse Zeit eine Polarisation zurückzubleiben, die 
zu scheinbarer Erhöhung des Gleichstromwiderstandes führt. EBBECKE 
und Hecur finden allerdings eine Herabsetzung des Widerstandes nach 
vorhergehender Durchströmung. Auch bei Messungen mit Wechselstrom 
sehr niedriger Frequenz kann man Ähnliches beobachten. In unseren 
Versuchen ist jedoch auch bei der niedrigsten Wechselzahl nie eine Er- 
höhung des Widerstandes zurückgeblieben, wie durch erneute Messung 
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des Widerstandes bei der héheren Frequenz festgestellt wurde. Die hier 
in Frage stehenden Eigenschaften der Zellen erleiden also durch die 
Stromdurchleitung und durch die Messung selbst keine Veränderungen, 
welche die Ergebnisse beeinträchtigen könnten. Die Kapazität, die zur 
Einstellung des Minimums dem Widerstand parallel geschaltet werden 
muß, steigt mit fallender Frequenz ebenfalls, jedoch ohne einen bemer- 
kenswerten Unterschied zu den nichtlebenden Objekten. Sie beträgt 
bei einer Senkung der Frequenz von 3000 auf 500 Hertz in lebendem 
Spargel das 2—4fache, in lebendem Apfel das 6fache, in lebender Kar- 
toffel das 1,2—1,4fache, in abgetöteter Birne der 4—5fache, in Gelatine 
das 6fache. 

Auch auf Grund dieser Beobachtung, daß die Kapazität ohne Unter- 
schied zwischen lebendem und totem Gewebe frequenzabhängig ist, 
erscheint uns die Kapazitätswirkung lebender Zellen allein viel weniger 
zum Studium feinerer Wandlungen des Lebenszustandes geeignet als 
der „wirksame Widerstand‘, obgleich die Kapazität natürlich beim Ab- 
sterben auch stark absinkt, was ohne Zweifel mit der bedeutend erhöhten 
Permeabilität zusammenhängt. Schließlich haben wir, um uns zu ver- 
gewissern, daß die beschriebene Frequenzabhängigkeit des Widerstandes 
nicht etwa einer Eigentümlichkeit unserer Apparatur oder Meßanordnung 
zuzuschreiben ist, ein Modell aus hohem Widerstand (Leitungswasser) 
und Kapazität (Blockkondensator) gemessen und bestätigt gefunden, daß 
dabei der Widerstand durch die Kapazität unbeeinflußt und bei allen 
Frequenzen konstant bleibt. Die Polarisierbarkeit ist also allein der 
lebenden Membran (und speziellen Modellen, wie von SPIEGEL-ADOLF 
hergestellt) eigentümlich. Für ihr Zustandekommen dürften in erster 
Linie Phasengrenzen verantwortlich sein (s. oben BLINKS). Eine genauere 
physikalische Erörterung des Begriffes Polarisationskapazität findet sich 
bei LuLLIES (1928). 

Eine weitere Reihe von Versuchen wurde zur Frage der Einwirkung 
von Narkoticis auf die Leitfähigkeit lebender Gewebe durchgeführt. Zwar 
hat OSTERHOUT (1916) auch hierfür schon die Grundlage geschaffen 
und für untergetauchte Objekte (Laminaria) einige Gesetzmäßigkeiten 
festgestellt. Hinweise in der neueren Literatur (CALDwELL und MEIKLE- 
JOHN) über eine unterschiedliche Wirkung der Narkotika je nachdem sie 
in gelöster Form oder gasförmig geboten werden, veranlaßten uns, solche 
Versuche auch für unsere in atmosphärischer Umgebung untersuchten 
Objekte aufzugreifen. Ein weiterer Grund, der uns gerade auf solche 
Narkoseversuche hinlenkte, hängt mit unserer ursprünglichen Absicht 
zusammen, mit Hilfe der Leitfähigkeitsmessungen Einblick in die physi- 
kalisch-chemischen Wandlungen des Plasmas beim Reifen von Früchten 
zu suchen. Man konnte ja annehmen, daß alternde Zellen sich gleich- 
zeitig weniger resistent gegen Belastungen, etwa in Form der Narkose, 
besonders hoher oder niedriger Temperaturen o. ä., erweisen würden als 
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jüngere Zellen, denn in der Literatur finden sich einige Hinweise auf 
eine mit dem Alter abnehmende Widerstandsfähigkeit (s. PaecH 1940). 
Ebenso ist vielleicht zu erwarten, daß die allerjüngsten Zellen recht 
wenig resistent gegen belastende Eingriffe sind, und daß die Gewebe 
bzw. Organe von ihrer Entstehung bis zu ihrem natürlichen Ende auch 
in dieser Hinsicht eine Optimumkurve durchlaufen und nur in einer mitt- 
leren Zeit besonders anpassungs- und widerstandsfähig gegen derbe Ein- 
wirkungen von außen sind. Zur Prüfung solcher Fragen erschien uns der 
klare Effekt der Narkotika, den 

OSTERHOUT bei den Algen fand, recht | 








gut geeignet. Auf eine Sichtung der 2 | ot 
umfangreichen Narkoseliteratur soll os 
an dieser Stelle verzichtet werden. PE 


Zunächst wurde geprüft, in wel- 
cher Weise sich steigende Narkoti- 





kumkonzentrationen in der elektri- A “ 
schen Leitfähigkeit äußern. Oster- 1 Wr a 
HOUT gibt an, daß geringe Konzen- 46 


trationen eine bleibende Erhöhung, 
höhere Konzentrationen eine rasch 
vorübergehende Steigerung und an- 
schließend ein dauerndes Fallen bis 
auf den Wert des toten Gewebes 
hervorrufen. Diese Angaben be- 
ziehen sich auf Laminaria, die Nar- 
kotika waren in Seewasser gelöst. a 
In unseren Versuchen wurde Chloro- 7% a a ? vd 
form auf einem Wattebausch in den Pb. 4. Narkose mit verschiedenen Kon 
Luftraum der feuchten Kammer, Teile von Spargelstangen; t = 18°; 0,2 
in der sich die Versuchsobjekte be- "Snare. nr 
fanden, gegeben. Vorher war so 

lange gewartet worden, bis sich der Ausgangswiderstand konstant 
hielt. Nach Chloroformzugabe wurde in Abständen von 10—20 Min. 
der Widerstand bestimmt. In Abb. 4 sind für basale Teile von Spargel- 
stangen die bei verschiedenen Chloroformdosen erhaltenen Zeit-Wider- 
standskurven eingetragen. Der größeren Klarheit wegen wurden die tat- 
sächlich gemessenen Widerstände so umgerechnet, daß alle Ausgangswerte 
auf denselben Punkt fallen. Die Reaktion auf die verschiedenen Kon- 
zentrationen ist recht eindeutig und stimmt mit den Beobachtungen 
OsTERHOUTs (1922) an Laminaria grundsätzlich überein. Dort bewirkte 
eine Chloroformkonzentration von 0,05% in Seewasser einen bleibenden 
Anstieg des Widerstandes um etwa 10% ; 0,1% jedoch gab einen scharfen 
Anstieg auf ungefähr dieselbe Höhe, an den sich innerhalb einiger 
Minuten ein stetiger Abfall anschloß. Der prozentuale Anstieg ist bei 
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Spargel jedoch bedeutend höher (vgl. dazu Pazcu 1940). Mit zu- 
nehmender Konzentration wird der Widerstand immer weiter empor- 
getrieben, bis er bei einer optimalen Konzentration einen Höchstwert 
erreicht, der für längere Zeit unverändert bleiben kann. Weitere Steige- 
rung der Konzentration führt zu einem vorübergehenden Ansteigen und 
einem anschließenden immer rascheren und steileren Abfallen des Wider- 
standes. Dieses Absinken ist irreversibel, es läßt sich auch durch Zu- 
führung von frischer Luft nicht aufhalten und deutet also an, daß die 
Dosis letal war. Der Widerstandsanstieg innerhalb der optimalen Kon- 
zentration (in dem angeführten Beispiel also bis zu 0,4 cem/Liter Atmo- 
sphäre) ist reversibel, wenn das Chloroform nicht zu lange eingewirkt hat, 
sonst scheint eine gewisse ,,Verhar- 
2 tung“ einzutreten, der Riickgang zu 
| a Le dem Ausgangswert findet nur sehr 
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langsam und unvollkommen statt. 


| ae ms. Bei der Aufhebung der Narkose 
44 { durch Zuleitung frischer Luft wurdein 
ponts: a Pr einigen Fällen eine recht eigenartige 
eu : Erscheinung beobachtet (Abb. 5). 
Beim Entweichen des Chloroform- 
Br dampfes steigt der Widerstand noch- 
7 7 F 7397; mails rasch um einen zum Teil be- 
Abb. 5. Widerstand derung während trächtlichen Prozentsatz an. Diese 
und nach der Narkose. Äpfel der Sorte sprunghafte Erhöhung desWiderstan- 
ne +10°0. B+ des baw. Abnahme der Leitfähigkeit 
Atmosphäre. Reit Beendigung der Narkose ist in manchen Fällen sogar bedeu- 
. tender als diejenige bei Zugabe des 

Chloroforms. Es gibt unseres Wissens unter den Beobachtungen über die 
Narkose pflanzlicher Gewebe keine physikalisch-chemische Erscheinung, 
die mit dem von uns gefundenen Effekt beim Wegdiffundieren des Chloro- 
forms zu vergleichen wäre. Hingegen findet sich unter den Modell- 
versuchen von BUNGENBERG DE JONG und SAUBERT über die Wirkung von 
Dämpfen organischer Nichtelektrolyte auf Koazervate ein Analogon in 
dem dort als Fall 2 (1. c. S. 330) behandelten Beispiel, in welchem während 
der Einwirkung der Dämpfe keine Vakuolisation des Koazervattropfens, 
wohl aber nach deren Entfernung beobachtet werden kann. Da in unseren 
Versuchen mit lebenden Geweben sowohl bei der Zugabe als auch beim 
Wegdiffundieren des Chloroforms eine Erhöhung des elektrischen Wider- 
standes eintritt, wäre es unter der Voraussetzung der prinzipiellen An- 
wendbarkeit der dort beschriebenen Modelle denkbar, daß beide an ihnen 
getrennt auftretenden Phänomene in der lebenden Zelle vereint vor- 
zufinden sind. Wir wollen jedoch keineswegs die dort versuchten Er- 
klärungen ohne weiteres dem komplexen System des lebenden Plasmas 
unterschieben, jedenfalls solange nicht, solange wir keine Anhaltspunkte 
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dafür haben, durch welche Kette von Vorgängen der Chloroformdampf 
schließlich zur Widerstandserhöhung bzw. zur Herabsetzung der Leit- 
fähigkeit der Zellen führt. 

Das beschriebene sprunghafte Ansteigen des Widerstandes nach Ent- 
fernen des Chloroforms wurde am ausgeprägtesten an einer bestimmten 
Apfelsorte (Ontario der Ernte 1937), und zwar vor allem bei unreifen 
Früchten und niederen Versuchstemperaturen beobachtet. Aber auch 
bei einigen Birnensorten fanden wir diese Erscheinung, bei anderen hin- 
gegen konnte sie nicht bemerkt oder hervorgerufen werden. Wir zogen 
zunächst in Erwägung, ob dieser Effekt nicht vielleicht nur durch einen 
Versuchsfehler bedingt sei, der sich beim Öffnen der feuchten Kammer 
zur Entfernung des Chloroforms eingeschlichen haben könnte. Durch 
Erschütterungen oder andere Störungen, die mit dem Öffnen des Deckels 
verknüpft sind, hätten sich die Elektroden verschoben haben können, 
obwohl dafür die Widerstandserhöhung viel zu stark und zu regelmäßig 
war. Völlig ausgeschlossen wurde diese Möglichkeit dadurch, daß wir 
zunächst bei Anwesenheit des Narkotikums alle Handgriffe möglichst 
derb’ausführten und durch Kontrollmessungen dabei keine Veränderung 
des Widerstandes fanden, während er auch bei vorsichtigstem Hantieren 
sofort nach Entfernen des Chloroforms anstieg. 

Der Widerstand verharrt nach dem Sprung zum Teil eine ganze Weile 
auf einer konstanten Höhe, zum Teil geht er bald wieder zurück. Wenn 
infolge zu hoher Narkotikumdosis der Widerstand bereits begonnen hatte 
abzusinken, trat niemals ein solcher sprunghafter Anstieg beim Aufheben 
der Narkose ein. Er ist also offenbar an den Zustand der echten Narkose 
gebunden und bleibt nach Anwendung letaler Dosen aus. Ein Zusammen- 
hang zwischen der prozentualen Höhe dieses Sprunges und irgendeiner 
anderen Eigenschaft des Objektes, etwa dem augenblicklichen Lebens- 
zustand, konnten wir noch nicht regelmäßig feststellen; an unreifen 
Früchten ist er häufiger, an sehr reifen hingegen nie beobachtet worden. 

Das Verhalten des elektrischen Widerstandes und der Kapazität bei 
mehrmaliger Zugabe kleiner Chloroformmengen veranschaulicht Abb. 6. 
Es handelt sich dabei um ein verhältnismäßig stark reaktionsfähiges 
Objekt, nämlich um die Spitzenregion eines noch nicht ergrünten Spargel- 
sprosses (Spargelstange). Obwohl der Verlauf beider Kurven durchweg 
gleichsinnig ist, gibt der Widerstand doch größere Ausschläge als die 
Kapazität. Die relative Erhöhung des Widerstandes müßte noch be- 
deutender erscheinen, wenn man berücksichtigt, daß ein gewisser Anteil 
des Widerstandes (in diesem Falle ungefähr 25%) auf die Zellsaftlösung 
im abgetöteten Zustand entfällt und somit durch Chloroform nicht zu 
beeinflussen ist. Noch klarer würde der Effekt wiederholter Zugabe des 
Narkotikums bei Berechnung des Produktes aus Widerstand und Kapazi- 
tät hervortreten (s. oben). Diese prompten Wirkungen können wohl kaum 
anders als eine sehr starke Herabsetzung der Permeabilität für Ionen 











gedeutet werden, wie es OSTERHOUT (1921) bereits getan hat. Auch 
BRAUNER schreibt: „Hat man Grund zu der Annahme, daß die Ionen- 
zahl während der Messung mehr oder weniger konstant bleibt, so kann 
man aus einer Änderung der Leitfähigkeit auf einen veränderten Permea- 
bilitätszustand der Plasmahaut schließen und hat also im Oxmschen 
Widerstand ein relatives Maß der Permeabilität, allerdings nur für 
Elektrolyte.“ An der Voraussetzung der konstanten Ionenzahl kann man 
bei den so außerordentlich rasch einsetzenden Chloroformwirkungen wohl 
kaum zweifeln. Es ist unwahrscheinlich, daß das Chloroform eine so 
große Menge von Ionen binden oder zum Verschwinden bringen könnte, 
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Abb. 6. Mehrmalige Zugabe von Chloroform zu Spargelgewebe. ® Widerstand, 
° a t=19,5° C. Bei + Zugabe von 0,1 usw. ccm Chloroform je 0,5 Liter 
Atmosphäre. Elektrodenabstand 1 cm. 


um diese Widerstandserhöhungen hervorzurufen ; es wird also eine Eigen- 
schaft der als Diffusionshindernis wirkenden Plasmahaut gemessen. 
Anders ist es zu beurteilen, wenn eine Leitfähigkeitsänderung sich erst 
im Laufe einer längeren Zeit bemerkbar macht; dabei darf dann nicht 
einfach aus einer erhöhten Leitfähigkeit auf eine gleichsinnige Verände- 
rung der Ionenpermeabilität geschlossen werden, weil in solchen Fällen 
sich sowohl der relative Anteil von nicht leitenden Interzellularen als 
auch die Menge der freien Ionen im Plasma geändert haben können. 
Sehr charakteristisch und übereinstimmend mit der Wirkung der hohen 
Konzentrationen in Abb. 4 ist der steile Abfall nach Zugabe der letzten 
Dosis, die zum Tode führt. Die Leitfähigkeit des toten Gewebes ist in 
diesem Falle also ungefähr viermal so hoch wie diejenige des lebenden. 
Bei anderen Objekten steigt sie auf das 10—12fache an, z. B. in Äpfeln, 
Birnen, Rhabarberstielen usw. Weder in abgetötetem Gewebe (durch 
Erhitzen oder Erfrieren) noch in Gelatinelösung oder Filtrierpapierbrei 
kann durch Chloroform eine Erhöhung des Widerstandes hervorgerufen 
werden. 
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Über weitere, gerade mit Hilfe der Kombination von Narkose und 
Leitfähigkeitsmessungen gewonnene Einblicke in den Zustand des 
lebenden Plasmas soll in einer folgenden Mitteilung berichtet werden 
(PAEcH 1940). 


Beim Studium der Elektrolytpermeabilität, besonders auch im 
Zusammenhang mit der Kälteresistenz von Pflanzen, erfreut sich eine 
Methode steigender Beliebtheit, die darin besteht, dünne Gewebsschnitte 
oder Streifen, gegebenenfalls auch ganze Blätter in destilliertes Wasser 
oder Salzlösungen unterzutauchen, um nach einer gewissen Zeit die Zu- 
oder Abnahme der Ionen in diesen Lösungen als Maß für die Elektrolyt- 
aufnahme oder Abgabe der normalen Zellen zu messen (vgl. z. B. SriLes 
1924 und 1927; Dexter, TOTTINGHAM und GRABER; PETRIE; KESSLER 
und RUHLAND). Zur Bestimmung des Elektrolytgehaltes wird bei dieser 
Gelegenheit oft auch die Leitfähigkeitsmessung benützt. Dieses Ver- 
fahren muß auf den ersten Blick so viele Bedenken erwecken, daß man 
sich wundert, mit welch geringer Kritik es im allgemeinen angewandt 
worden ist. Auch die Tatsache, daß solche untergetauchten Gewebe 
monatelang am Leben bleiben können (REINDERS), beweist noch nicht, 
daß normale Verhältnisse herrschen. Gewisse Speicherorgane können 
wochen- ja monatelang ohne Sauerstoff auskommen (PAEcH 1935), wobei 
jedoch sehr bald Veränderungen des Plasmazustandes bemerkbar 
werden. 

Bei der Verwendung von dünnen Gewebsschnitten bedeutet allein 
schon der relativ hohe Anteil von verletzten Zellen bei einer Schnittdicke 
von 1 mm (REINDERS; PETRIE) oder sogar nur 0,1 mm Dicke (STILES 1924) 
eine Quelle ernster Fehler. Die verletzten Zellen beeinflussen die intakten 
nicht nur direkt auf die verschiedenste Art und Weise (Wundhormone), 
sondern sie können das Versuchsergebnis auch dadurch verwischen, 
daß aus ihnen trotz vermeintlich sorgfältigen Auswaschens immer wieder 
Abbauprodukte der Zellreste in die umgebende Lösung übertreten. Die 
Verwendung von destilliertem Wasser und das Auswaschen selbst stellen 
weitere gewichtige Nachteile dar, weil durch sie nicht nur der Elektrolyt- 
gehalt des Plasmas, sondern wenigstens mittelbar auch dessen kolloidaler 
Zustand betroffen wird (WEIS; HANSTEEN-CRANNER). Wässern von 
Pflanzenmaterial vermindert dessen Widerstandsfähigkeit gegen saure 
und alkalische Lösungen, die Lebensdauer nimmt mit längerer Wässerung 
immer mehr ab (KaczMAREK). Eine allgemeine Giftwirkung des destil- 
lierten Wassers wird stets wieder beobachtet und betont (KERSTING). 
Es ist ja nicht möglich, beim Auswaschen die intakten Zellen von den 
toten zu sondern (vgl. auch Briees 1932). Schließlich müssen verschieden 
große Mengen an Ionen, die im umgebenden Wasser festgestellt werden, 
gar nicht unbedingt auf einem Unterschied in der Permeabilität der 
geprüften Zellen beruhen, sie können ebensowohl auch durch die ganz 
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unbekannte Auslaugbarkeit des Plasmas bedingt sein, womit dann 
höchstens die der Intrabilität entgegengesetzte Eigenschaft erfaßt würde. 

Von ebenso großem Nachteil scheint uns bei diesem Verfahren die 
Abschnürung der normalen gasförmigen Umgebung der Landpflanzen 
durch das Untertauchen zu sein. Im günstigsten Falle werden dabei nur 
die Spaltöffnungen, Lenticellen oder anderen Ausgangswege der Inter- 
zellularen blockiert. Ob eine kräftige Durchlüftung der Lösung dieses 
Hindernis restlos beseitigen kann, ist selten geprüft worden. RUHLAND 
und RAMSHORN zeigen an einem Beispiel durch manometrische Be- 
stimmungen die starke Verschiebung im Gasstoffwechsel, die durch das 
bloße Untertauchen von Blattstücken zustande gebracht werden. Noch 
unzureichender wird sicher die Sauerstoffversorgung, wenn zur besseren 
Durchdringung des Gewebes mit Flüssigkeit die Interzellularen durch 
Infiltration ausgefüllt werden, was für das Vorhaben der Permeabilitäts- 
studien meist als dienlich erscheint. Abgesehen davon, daß der Effekt 
des Auslaugens noch verstärkt wird, ist die Diffusion des CO, aus den 
Zellen in eine Gasatmosphäre rascher als in eine Flüssigkeit. Die Ver- 
zögerung der CO,-Abgabe dürfte nicht ohne Wirkung auf den Stoff- 
wechsel, aber auch auf den physikalisch-chemischen Zustand des Plas- 
mas, auf den pp-Wert u: à. sein. Schlüsse aus den Versuchen mit der- 
artig behandelten Geweben auf das normale Verhalten müssen also mit 
größter Vorsicht aufgenommen werden. Daß allein ein genügendes Durch- 
lüften schon die Stoffaufnahme bei ein und demselben Material grund- 
sätzlich verändern kann, hat REINDERS gezeigt. STILES (1927) erhält von 
der Elektrolytexosmose ein vollständig anderes Bild, wenn er die Lö- 
sungen, in denen die Gewebe untergetaucht sind, schüttelt, anstatt 
sie stillstehen zu lassen. 

Schließlich wäre noch darauf hinzuweisen, daß bei solchen Ex- und 
Endosmose-Versuchen der Durchtritt der Stoffe nur an solchen Stellen 
der Plasmahaut stattfindet, die normalerweise von Luft umgeben sind. 
In den von uns beschriebenen Leitfähigkeitsmessungen wird im Gegensatz 
dazu der Durchgang von Ionen an den Stellen erzwungen, an denen 
auch unter den natürlichen Verhältnissen der Austausch von Zelle zu 
Zelle stattfindet. Es ist ja sehr wahrscheinlich, daß dabei, selbst wenn 
die treibenden Kräfte andere sind, die benützten Wege und Bahnen die 
gleichen bleiben, die auch beim normalen Elektrolytaustausch begangen 
werden. 

Daraufhin haben wir eine Reihe von vergleichenden Messungen 
mit normalem und infiltriertem Gewebe durchgeführt, um uns zu überzeugen, 
wieweit mit unserer Methode Reaktionen des Plasmas auf das Infiltrieren 
der Interzellularen festzustellen sind, und um vielleicht auf Grund be- 
kannter Wirkungen von Lösungen auf das Plasma etwas über die Grund- 
lagen der Veränderung des elektrischen Widerstandes in lebenden Zellen 
zu erfahren. 
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Die Technik dieser Versuche unterschied sich insofern von der oben 
beschriebenen, als die Gewebsstücke zur Infiltration von den Elektroden 
abgenommen und hernach wieder aufgesetzt werden mußten. Diese 
Manipulation ist, wenn die leitende Fläche der Elektroden gut mit 
Schellack abgegrenzt wird, bei einiger Übung so exakt auszuführen, daß 
sich der Widerstand dabei um höchstens um +3% verschiebt. In den 
meisten Fällen dürfte die Genauigkeit jedoch viel größer sein, wie aus 
der guten Übereinstimmung von Parallelversuchen hervorgeht. 

Man hätte erwarten sollen, daß der elektrische Widerstand des Ge- 
webes nach Infiltration auf alle Fälle absinken würde, denn selbst destil- 
liertes Wasser hat eine größere Leitfähigkeit als die Luft der Interzellu- 
laren, an deren Stelle es tritt, und außerdem müßten die alsbald aus den 
Zellen herausdiffundierenden Ionen den Stromdurchgang durch diese 
vorher nicht leitenden Teile des Querschnittes weiterhin erleichtern. 
Überraschenderweise tritt aber häufig der entgegengesetzte Effekt auf: 
durch Infiltration steigt der Widerstand ganz erheblich an. Die ersten 
Versuche in dieser Richtung wurden mit Kartoffelstreifen unternommen. 
Wir bemerkten erst später, daß bei ihnen eine vollkommene Infiltration 
sehr schwer zu bewerkstelligen ist und eigentlich nie ganz gelingt, im 
Kern verbleiben stets noch lufterfüllte Interzellularen. Eine quantitative 
Auswertung dieser Ergebnisse ist deshalb nicht ohne weiteres möglich. 
Immerhin lassen sich einige Grundzüge der Infiltrationswirkung heraus- 
schälen. Destilliertes und Leitungswasser bewirken stets die stärkste 
Steigerung, um 45—85% des Ausgangswertes, und zwar kommt dieser 
Effekt außerordentlich rasch zustande. Unmittelbar nach dem Infil- 
trieren, das nach dem Evakuieren ungefähr 5 Min. beansprucht, schnellt 
der Widerstand hoch und nach 20—40 Min. ist das Maximum erreicht, 
Anschließend findet ein ganz allmähliches Absinken des Widerstandes, 
also eine unbedeutende Erhöhung der Leitfähigkeit statt, die niemals 
die Höhe des nichtinfiltrierten Gewebes erreicht. Diese auffällige Wider- 
standssteigerung nach Wasserinfiltration kann nicht etwa dadurch hervor- 
gerufen worden sein, daß die im Plasma beweglichen, für die Stromleitung 
verantwortlichen Ionen sich im Wasser verteilt haben. Wenn nichts 
weiter geschähe als diese Verdünnung der gleichen Menge anfangs auf 
einem engeren Raume konzentrierter Ionen auf den ganzen leitenden 
Querschnitt (bei gleichbleibendem Elektrodenabstand), so dürfte der 
Widerstand sich doch nicht ändern, denn die Stromleitung hängt dann 
nur von der Zahl der Ionen ab (innerhalb der in diesen Fällen eingehal- 
tenen Grenzen der Konzentration). Die hier beobachtete Steigerung 
des Widerstandes muß wohl ihren Grund in einer Veränderung des den 
Durchtritt begrenzenden Plasmas haben. Über die Art und Weise der 
durch Wasserinfiltration hervorgerufenen Zustandsänderung des Plasmas 
können wir uns noch kein sicheres Bild machen. Daß durch eine Quellung 
nach Wasserzuführung oder einen geänderten Quellungszustand nach 
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Auslaugung von Ionen die fiir den Elektrolytdurchtritt nétigen Wasser- 
wege im Plasma sich verengen oder erweitern können, läßt sich leicht 
vorstellen. 

Bei der Infiltration mit Lösungen von verschiedenen Nichtelektro- 
lyten macht sich die bereits erwähnte Tatsache der unvollkommenen 

i des Gewebes besonders störend bemerkbar. Die Werte 
für die Widerstandserhöhung lassen keinen deutlichen Zusammenhang 
mit der Konzentration der infiltrier- 
ten Lösung erkennen. Die schwäch- 
sten Lösungen (0,1 m Harnstoff oder 
Glukose) unterscheiden sich in ihrer 
Wirkung kaum vom Wasser, der 
Widerstand steigt um etwa 50%. Mit 
is GE zunehmender Konzentration wird 
| der Effekt geringer. Bei Harnstoff 
scheinen allerdings Konzentrationen, 
die gerade noch nicht plasmoly- 
sieren, wieder eine etwas stärkere 
Wirkung hervorzurufen. Mit Ein- 
setzen der Plasmolyse findet keine 
Steigerung, sonderneine Senkung des 
Widerstandes statt, z.B. bei Im 
Harnstoff-, Glukose-oderRohrzucker- 
lésung ungefähr um 15—20% unter 
den Ausgangswert vor derInfiltration. 
0 1 2 3 { # Das ist ohne weiteres verständlich, 
Abb.7. Veränderung desWiderstandesnach denn der ‚„Kurzschluß‘ des Stromes 
ee Sey durch den zellfreien Teil des Quer- 
odestilliertes Wasser, C] Preßsaft, eHarn- schnittes, der zunächst nur aus den 
3 mol). Bei à Infiltration. schmalen Zellulosewänden besteht, 

wird durch das Zusammenziehen der 
Protoplasten wesentlich erweitert. In der Wirkung der Zwischen- 
konzentrationen sind keine Unterschiede zwischen Harnstoff und Glukose 
beobachtet worden. 

Eine weitere Reihe solcher Versuche wurde mit Birnen (Sorte ,,Alex- 
ander Lukas“) durchgeführt, die bis zum Frühjahr bei 0° C gelagert 
hatten. Birnen haben den Vorzug, daß eine vollkommene Infiltration 
des Gewebes leicht möglich ist. Bei diesem Objekt bieten verschiedene 
Lösungen recht voneinander abweichende Bilder ihrer Wirkung dar 
(Abb. 7). Destilliertes und Leitungswasser bringen in diesem Falle die 
erwartete Herabsetzung des Widerstandes hervor, und zwar nicht in 
einem plötzlichen Absinken, sondern erst im Laufe von 1—2 Stunden 
durch ein asymptotisches Annähern an einen konstanten Wert, der 
ungefähr 40% unter dem Ausgangswert im nicht infiltrierten Zustand 
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liegt. Es erweckt hier ganz den Eindruck, als käme der Verlauf dieser 
Widerstands-Zeitkurve dadurch zustande, daß die Leitfähigkeit zu- 
nächst durch das Ausfüllen der Interzellularen überhaupt und dann durch 
ein allmählich einem Gleichgewicht zustrebendem Herausdiffundieren von 
Ionen in die Interzellularlösung erhöht würde. Recht interessant ist es, 
diesem Verhalten die Kurve nach Infiltration von Preßsaft gegenüber 
zu stellen. Der Preßsaft wurde aus den gleichen Birnen, aus denen die Ver- 
suchsstückchen geschnitten worden waren, hergestellt, auf 75°C erhitzt, 
zentrifugiert und auf die übliche Art durch vorhergehendes Evakuieren 
infiltriert. Unmittelbar nach der Infiltration ist der Widerstand um 
mindestens 25—30% abgefallen. Innerhalb der folgenden Stunden ver- 
ändert er sich kaum mehr, er steigt höchstens ganz langsam wieder etwas 
an. Der verminderte Widerstand dürfte einfach eine Folge davon sein, 
daß die Luft der Interzellularen durch-Preßsaft ersetzt worden ist. Eine 
weitere Reaktion, Auslaugen oder Herausdiffundieren von Elektrolyten 
oder eine sonstige Einwirkung des Saftes auf das Plasma scheint nicht 
einzutreten. Es ist sehr wahrscheinlich, daß der allmähliche Anstieg 
des Widerstandes mit dem Abschluß des Sauerstoffes nach dem Infil- 
trieren zusammenhängt. Die Leitfähigkeit des Preßsaftes selbst war 
2142, verglichen mit ungefähr 6502 von Leitungswasser und etwa 
55000 2 vom destillierten Wasser im gleichen Leitfähigkeitsgefäß ge- 
messen. ; 

Die Kurven nach Infiltration von Harnstoff (0,5—1 m) zeigen zwar 
prinzipiell einen ähnlichen Verlauf wie diejenige für Preßsaft, sie lassen 
jedoch gleichzeitig erkennen, daß die Harnstofflösung einen zusätzlichen 
Effekt ausübt, der weder mit dem auslaugenden des destillierten noch 
des Leitungswassers übereinstimmt. Einem schwachen Abfall unmittel- 
bar nach dem Infiltrieren, der längst nicht so stark ist wie der durch 
das Ausfüllen der Interzellularen mit Aqua dest. erzielte, folgt ein kräf- 
tiger, langanhaltender Anstieg, der im Gegensatz zum Preßsaft über den 
Ausgangswert hinausführt. Eine Bildung von Ammoniak kann dabei 
nicht im Spiele sein, denn dieser würde durch Dissoziation den Wider- 
stand im Laufe der Zeit erniedrigen müssen. Offenbar wirkt der Harn- 
stoff so auf das Plasma ein, daß die Senkung des Widerstandes durch die 
aus den Zellen austretenden Ionen durch einen anderen Vorgang sogar 
noch überkompensiert wird. Die Leitfähigkeit der Harnstofflösung selbst 
steht ungefähr zwischen der des Leitungs- und destillierten Wassers. 

Rohrzuckerinfiltration schließlich bringt wieder andere Kurvenbilder 
hervor. In Konzentrationen von 0,3—0,5 m infiltriert treibt Zucker den 
Widerstand rasch auf einen ungefähr 18—28% über den Ausgang 
liegenden Wert empor, wo er für einige Stunden beharrt. Eine ebenfalls 
von der Konzentration zwischen 0,1 und 0,5 m unabhängige Steigerung 
des Widerstandes wurde bei Gurken beobachtet. Die Erhöhung liegt dort 
nahe bei der für destilliertes Wasser und beträgt ungefähr 70%. Harn- 
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stoff zwischen 0,1 und 0,3 m steigert bei Gurken den Widerstand um 
ungefähr 70% und zwischen 0,5 und 0,9 m um etwa 40%. 

Zum Schluß mag noch erwähnt werden, daß sich bei der Untersuchung 
einiger unreifer Birnen im September für destilliertes Wasser und 
Harnstoff ein ähnlicher Verlauf der Reaktion, wie er bei Kartoffelstreifen 
beschrieben wurde, ergab, d.h. ein starkes Ansteigen nach Infiltration 
mit Aqua dest. und eine mit steigender Konzentration von Harnstoff 
immer schwächer werdende Wirkung, so daß bei 0,9 m so gut wie keine 
Veränderung des Widerstandes mehr zu bemerken war. Es muß dahin- 
gestellt bleiben, ob dieser Stillstand nicht etwa nur scheinbar ist und sich 
in Wirklichkeit aus einer durch die Harnstofflösung hervorgerufenen 
Steigerung und einer durch die fortschreitende Plasmolyse bedingten 
Senkung zusammensetzt. 

Die angeführten Beispiele genügen bereits, um nachdrücklich heraus- 
zustellen, wie tief und zudem verschiedenartig eine Durchdringung des 
normalerweise mit Luft erfüllten Gewebes mit Wasser oder Lösungen in 
das Plasma eingreift. Alle Untersuchungsmethoden, die sich dieser Infil- 
tration oder Immersion bedienen, und das sind ja die meisten der ge- 
bräuchlichen Permeabilitätsbestimmungen, müssen also recht kritisch 
beurteilt werden, wenn es sich darum handeln soll, mit ihrer Hilfe Ein- 
blick in den normalen Zustand des Plasmas zu gewinnen. 

Bei extensiven Versuchen der hier beschriebenen Art könnte unter Um- 
ständen auch etwas über den Mechanismus der Einwirkung einzelner 
Stoffe oder Lösungen auf das Plasma herausgefunden werden, obwohl der 
Kreis der ohne Schwierigkeiten zu prüfenden Substanzen sehr eng ge- 
zogen ist, weil dissoziierende Verbindungen wegen ihrer Eigenleitfähigkeit 
die Deutung erschweren. Außerdem ist der Anreiz zu einer ein- 
gehenderen Untersuchung dieser an sich unnatürlichen Zustände solange 
sehr gering, solange sie nicht als Mittel zur Erhellung von vermuteten 
Plasmadifferenzen, etwa in verschiedenen Teilen derselben Pflanze oder 
in den gleichen Organen unter verschiedenen Entwicklungszuständen, 
eingesetzt werden können. 

Ohne nochmals die einzelnen Teile der vorliegenden Untersuchung 
aufzuzählen, glauben wir, durch sie gezeigt zu haben, daß die Leit- 
fähigkeitsmessungen über das, was bisher bekannt war, hinaus recht 
gute Dienste beim Studium des Plasmazustandes lebender Zellen unter 
normalen Verhältnissen leisten können. Wir möchten nur hervorheben, 
daß in Form der Polarisierbarkeit, des Produktes aus Widerstand und 
Kapazität, der Widerstands-Zeitkurven nach Einwirkung von Nar- 
koticis und nach Infiltration von Lösungen einige Wege gefunden worden 
sind, auf denen Eigenschaften und Reaktionen des lebenden Plasmas 
quantitativ faßbar werden. Diese Methode bringt es allerdings mit sich, 
daß jeweils nur der Durchschnitt im Verhalten einer großen Anzahl 
von Zellen festgestellt wird. Das bedeutet dann einen Nachteil, wenn 
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das Gewebe nicht hinreichend homogen ist. Davon kann man sich aber 
mit der gleichen Methode unter Verwendung kleinerer Elektroden und 
bei geringeren Abständen leicht überzeugen. Physiologische oder morpho- 
logische Idioblasten werden allerdings immer der Beachtung auf diesem 
Wege entgehen. Ob sie die Untersuchung des Grundgewebes stören, 
müßte gegebenenfalls besonders geprüft werden. Demgegenüber besteht 
ohne Zweifel ein Vorteil dieser Durchschnittswertbestimmungen darin, 
daß die unvermeidlichen Streuungen im Verhalten einzelner Zellen weit- 
gehend ausgeschaltet und dadurch ohne lange Versuchsreihen und ohne 
statistische Auswertung leicht deutbare Ergebnisse für die untersuchten 
Gewebe erzielt werden. Das verhindert allerdings nicht, daß einzelne 
Individuen der gleichen Art unter sich ebenfalls weit voneinander ab- 
weichen können (s. oben Tomaten bei ungefähr gleicher Färbung). 


Zusammenfassung. 

1. Das Verfahren, die elektrische Leitfähigkeit in fleischigen Geweben 
von Landpflanzen zu messen, wurde technisch vervollständigt. Das 
lebende Gewebe weist eine deutliche Impedanz auf, die durch Parallel- 
schalten eines variablen Kondensators zum Vergleichswiderstand in der 
WHEATSTONEschen Brückenschaltung kompensiert werden kann. 

2. Das Produkt aus Widerstand und Kapazität ist im gleichen Gewebe 
unabhängig vom Elektrodenabstand, es bildet eine Konstante, die sich 
um eine bis zwei Zehnerpotenzen von den vergleichbaren Werten für 
abgetötetes Gewebe und für Gelatine o. ä. unterscheidet. Dieses Produkt 
verändert sich offenbar mit dem Lebenszustand in gewissen Grenzen, wie 
an reifenden Tomaten gefunden wurde. 

3. Der Widerstand (und die Kapazität) sind in lebendem Gewebe 
deutlich frequenzabhängig, was auf eine Polarisierbarkeit hindeutet. 
Diese Polarisierbarkeit ist an den lebenden Zustand der Zellen gebunden 
und scheint Veränderungen in diesem Zustand widerzuspiegeln. 

4. Bei der Einwirkung von Narkoticis ergeben sich charakteristische 
Widerstands-Zeitkurven, die bis zu einer gewissen optimalen Kon- 
zentration des Narkotikums nur einen Anstieg des Widerstandes zeigen, 
bei höheren Konzentrationen aber nach vorübergehendem Anstieg einen 
sehr raschen irreversiblen Abfall angeben. Die Leitfähigkeitsmethode 
erweist sich als sehr geeignet, in kurzen Zeitabständen und zahlenmäßig 
die Narkotikumwirkung aufzuzeichnen. 

5. Nach Ausfüllen der Interzellularen mit Flüssigkeiten tritt nicht, 
wie zu erwarten gewesen wäre, stets eine Senkung, sondern in vielen 
Fällen eine starke Erhöhung des Widerstandes auf. Das Infiltrieren muß 
also auf das Plasma so einwirken, daß der Durchtritt für Ionen gehemmt 
wird. Die Bedeutung dieser Tatsache für die Beurteilung der üblichen 
Verfahren zur Bestimmung der Elektrolytpermeabilität durch Unter- 
tauchen wird hervorgehoben. 
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Meiner technischen Assistentin in Karlsruhe, Frl. A. Leising, danke 
ich für ihre sorgfältige Mitarbeit bei den teilweise recht mühsamen 


Messungen. 
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(Aus dem Botanischen Institut der Universitat Leipzig.) 


VERANDERUNGEN DES PLASMAS WAHREND DES ALTERNS 
PFLANZLICHER ZELLEN, ZUGLEICH EIN BEITRAG ZUR 
KENNTNIS DER NARKOSE VON PFLANZEN. 


Von 
Karu Parcu. 


Mit 4 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 30. September 1940.) 


Einleitung. 

Bei äußerlicher Betrachtung stellt sich das Leben eines Individuums 
nicht als ein geradlinig ablaufender Vorgang dar, sondern es scheint 
vielmehr einem auf- und absteigenden Wege zu folgen. Nach einer 
mehr oder weniger stürmischen Entfaltung durchläuft es eine in manchen 
Fällen außerordentlich kurze Zeit der Blüte, um darauf zum natürlichen 
Tode abzusinken. Wie der Mensch seine ,,besten Jahre‘‘ so erlebt auch 
jede Pflanze eine Zeit höchster Lebensintensität. Häufig wird, gerade 
im Anklang an die geläufige Auffassung beim Menschen, das eigentliche 
Altern erst in jene Zeit des Lebens verlegt, die dem Aufstieg des Indi- 
viduums zum Gipfel seiner Leistungsfähigkeit folgt. Es ist aber, wie 
bereits Küster bemerkt hat, nicht angängig und auch gar nicht möglich, 
bestimmte Funktionsänderungen, die das erwachsene aber noch nicht 
„alternde‘‘ Lebewesen oder Organ einerseits vom jugendlichen, noch 
wachsenden und andererseits vom ‚alten‘‘ unterscheiden sollen, scharf 
abzutrennen; denn der Zeitpunkt, von dem ab bei einer solchen Betrach- 
tungsweise das Altern zu rechnen wäre, ließe sich kaum genau bestimmen. 
Schon die Tatsache, daß sich Blühen und Fruchten bei ausdauernden 
Pflanzen hundertmal und öfter wiederholen können, offenbart, daß 
diese Vorgänge für das Altern in einem tieferen Sinne nicht viel mehr 
bedeuten als die Welle für den Strom, der unaufhaltsam zum Meere 
rinnt. 

Man fand immer wieder, daß solche biologische Erscheinungen wie 
die ansteigende und absinkende Lebensintensität, die sich in Form einer 
eingipfligen Kurve, einer sog. Optimumkurve, darstellen lassen, auf 
zwei gegenläufige, monotone Vorgänge zurückgeführt werden konnten. 
Es ist daher nicht ganz unwahrscheinlich, daß ein kontinuierlich ab- 
steigender Vorgang, nämlich das Altern in einem tieferen Sinne, bereits 
mit der Geburt oder bei den einzelnen Organen einer Pflanze mit deren 
Anlage einsetzt, und in den ersten Stadien des Lebens nur von anderen 
Vo’gängen überdeckt wird. Die tiefste Ursache für die Entwicklung 
und diejenige für das Altern sind möglicherweise sogar so eng miteinander 
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verknüpft, wie Kant es einmal in einer seiner vorkritischen Schriften 
an einem ganz anderen Beispiel nachzuweisen versucht hat. ‚Alle 
Naturdinge sind diesem Gesetz unterworfen, daß derselbe Mechanismus, 
der im Anfang an ihrer Vollkommenheit (Vervollkommnung) arbeitete, 
nachdem sie den Punkt derselben erreicht haben, weil er fortfährt, das 
Ding zu verändern, selbiges nach und nach von den Bedingungen der 
guten Verfassung entfernt und dem Verderben endlich mit unvermerkten 
Schritten überliefert‘. 

Die über die auslösenden Ursachen des Alterns aufgestellten Theorien, 
auf die später etwas genauer eingegangen werden soll, beanspruchen in 
gleicher Weise für tierische und pflanzliche Organismen Gültigkeit, und 
im Hinblick auf die Einheitlichkeit der physikalisch-chemischen Grund- 
lagen aller biologischen Vorgänge scheint das auch möglich und berechtigt. 
Allerdings treten gerade beim Altern recht tiefgehende Verschiedenheiten 
zwischen Tier und Pflanze zutage, die zu einer vorsichtigen Übertragung 
der Vorstellungen aus dem einen Organismenreich in das andere mahnen. 
Das höhere Tier ist bekanntlich ein 4geschlossener‘‘ Organismus, dessen 
Wachstumsfähigkeit früher oder später ganz erlischt. Die Pflanze 
hingegen behält die Fähigkeit zur Bildung neuer Organe stets bei. Der 
tierische, speziell menschliche Körper altert daher auch im ganzen, 
nicht ein Teil unabhängig vom anderen. Das Altern ist ein harmonischer 
Vorgang, in welchem die Körperbestandteile nach einem bestimmten, 
dem einzelnen Individuum durch seine Konstitution oder Artzugehörig- 
keit gegebenen Gesetz miteinander altern (BÜRGER). Nach einer anderen 
Auffassung altert der menschliche Organismus wenigstens so, daß zwar 
einzelne Gewebe oder Organe vorauseilen, daß diese aber die übrigen 
beeinflussen und nach sich ziehen, so daß wohl ein heterochrones, aber 
schließlich doch gleichförmiges Altern zustande kommt (SzaBo). Ganz 
anders bei den Pflanzen, deren einzelne Organe ihren Lebensweg mit so 
verschiedener Geschwindigkeit durchlaufen, daß die dafür verant- 
wortlichen Korrelationen mindestens das gleiche Staunen erwecken, wie 
diejenigen, die den tierischen Organismus auf einen einheitlichen Gang 
abstimmen. Bei vielen niederen Tieren, z. B. den Hydroidpolypen, sind 
im Gegensatz dazu die Verhältnisse in bezug auf das verschieden rasche 
Altern bekanntlich mit allen sich daraus ergebenden’ Folgerungen den- 
jenigen bei Pflanzen sehr ähnlich. In mancher Beziehung bestehen zwar 
keine prinzipiellen aber sehr wesentliche graduelle Unterschiede zwischen 
Tieren und höheren Pflanzen, so z. B. darin, daß wir auch bei langlebigen 
Pflanzen von einer bestimmten durchschnittlichen Lebensdauer sprechen 
können, die bei Erlen sehr kurz, bei Eichen besonders lang ist, die aber 
stets viel stärker von den Außenbedingungen bestimmt wird, als es bei 
den höheren Tieren der Fall ist. Sie schwankt dementsprechend bei der 
gleichen Art in sehr weiten Grenzen. 


1 Kant, IMMANUEL: Die Frage, ob die Erde veralte, physikalisch erwogen. 
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Blatter, Geschlechtsorgane und Friichte haben im allgemeinen von 
der Anlage bis zu ihrem natiirlichen Ende nur wenige Monate zur Ver- 
fügung, selbst wenn man berücksichtigt, daß der sichtbaren Entfaltung 
bereits ein langes Dasein in der Knospe vorausgehen kann. Überalterte 
Organe fallen von der Pflanze ab und werden im Boden zerstört und auf- 
gelöst, während am selben Individuum junge Organe entstehen und sich 
vielleicht gerade unter Verwendung der bleibenden mineralischen Be- 
standteile ihrer Vorgänger entwickeln. So kann sich der Kreislauf an 
einem Baume hunderte Male wiederholen, ehe dieser im ganzen alt und 
todesreif geworden ist. Wir haben jedoch keinen Grund, daran zu zweifeln, 
daß die tieferen Ursachen für das Altern einzelner Organe die gleichen 
sind, die für das ganze Lebewesen gelten, obwohl durch mannigfache 
Wechselbeziehungen zwischen den Teilen einer Pflanze beschleunigende 
und verzögernde Faktoren eine bedeutende Rolle spielen werden. Diese 
rascher alternden Einzelorgane sind den Tieren insofern ähnlicher, als 
sie „geschlossen“ sind, ihr Vegetationspunkt ist erschöpft. 

Man kann bekanntlich die Lebensdauer vieler Blätter oder Sprosse 
durch Abtrennen von der Pflanze oder durch sonstiges Ausschalten des 
Einflusses, den andere, vor allem jüngere Organe ausüben, wesentlich 
verlängern, aber schließlich altern auch sie allmählich und gehen trotz 
günstiger Umweltbedingungen zu Grunde. In welcher Weise und in 
welchem Umfange eine Entdifferenzierung, d.h. Umwandlung von 
Dauergewebe in Meristeme (PFEIFFER), oder eine Zellteilung überhaupt 
als Verjüngung eines Individuums wirkt, wodurch auch das ‚ewige‘ 
Leben der Vegetationspunkte verständlich wird, soll hier nicht näher 
erörtert werden. Küster hat diesem Gesichtspunkt eine etwas ein- 
gehendere Betrachtung gewidmet. Diese Tatsachen ändern nichts daran, 
daß einzelne, zum Teil recht einfach gebaute pflanzliche Organe in charak- 
teristischer Weise altern und damit besonders für das Studium dieses 
fundamentalen Vorganges geeignet sind. 

Außer Blättern und Früchten altern auch andere isolierte Pflanzenteile, 
z. B. Samen, Sporen, Knollen usw. unabhängig von der Mutterpflanze. 
Der Rahmen der folgenden eigenen Untersuchungen wird zur Vermeidung 
unnötiger Komplikationen zunächst solche Formen nicht einschließen. 
Noch in einer anderen Hinsicht dürften Beschränkungen der eigentlichen 
Absicht nur dienlich sein. Während des embryonalen Stadiums über- 
decken nämlich andere Erscheinungen den Altersvorgang zu stark, und 
auch in den letzten prämortalen Verfallsstadien, z. B. beim Vergilben 
der grünen Blätter oder bei den teilweise schon autolytischen Vorgängen 
der Fruchtauflösung, tritt er nicht mehr klar hervor. Diese Phasen 
sollen aus rein zweckmäßigen Erwägungen heraus ausgeschlossen bleiben. 
Wir wollen einfach aus den tausend alltäglichen Beispielen, an denen 
uns der Vorgang des Alterns deutlich vor Augen tritt, einige typische 
auswählen und an ihnen prüfen, ob der physiko-chemische Zustand des 
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Plasmas dabei in einer bestimmten Richtung Veränderungen unter- 
Stand der Altersforschung. 

Auffallenderweise findet: man gerade in der jüngsten Zeit viel Fleiß 
und Eifer auf das Studium der kolloidalen Grundlagen der verschiedensten 
Arten des Abtötens verwendet, obwohl einem Säure-, Alkali- oder 
Hitzetod selten mehr Pflanzen in der Natur anheimfallen, als gerade 
für die betreffenden Untersuchungen benötigt werden. Beim natürlichen 
Altern und Absterben fanden bisher in erster Linie die veränderten 
Stoffwechselvorgänge gebührende Beachtung. Die Sichtung und Zu- 
sammenfassung der Literatur in dieser Richtung ist bereits an anderer 
Stelle erfolgt (PazcH 1940a), da gerade auf dem Gebiete des Stoffwechsels 
Anzeichen dafür vorlagen, daß dort nicht allein das Alter der Zellen, 
sondern eine Reihe anderer, zum Teil hormonal gesteuerter Abläufe und 
Korrelationen, vor allem zwischen den einzelnen ungleich alten Organen 
eines Individuums bestimmend eingreifen, ohne deren sorgfältige 
Analyse ein falsches Bild von den Ursachen des Alterns entstehen könnte. 

An dieser Stelle werden im Hinblick auf die eigenen Versuche zunächst 
nur solche Angaben aus der Literatur zusammengestellt, die direkt oder 
indirekt auf eine Wandlung der Plasmastruktur beim Altern von Pflan- 
zenzellen hinweisen oder so ausgedeutet worden sind. Oft sind solche 
Beobachtungen im Zusammenhang mit ganz anderen Untersuchungen 
mehr beiläufig gemacht worden, sie finden sich sehr zerstreut, so daß 
auf einen vollständigen Überblick vorerst nicht gerechnet werden kann. 

Die Aufrollung des Altersvorganges von der physiko-chemischen 
Seite her schien deshalb aussichtsreich, weil wir guten Grund haben, 
anzunehmen, daß sich Qualität und Intensität vieler Stoffwechsel- 
vorgänge häufig erst infolge einer Strukturänderung des Plasmas ver- 
schieben. Daß eine solche während des Alterns stattfindet, daran ist 
nicht zu zweifeln, obgleich bisher wegen unserer allgemein dürftigen 
Einsicht in den Plasmafeinbau noch nicht gesagt werden kann, welche 
Eigenschaften davon betroffen werden und welche Gesetzmäßigkeiten 
zu Grunde liegen. Zwar baut eine scheinbar wohlbegründete Alters- 
theorie gerade auf bestimmte, kolloidchemisch nahegelegene Wand- 
lungen der Plasmabausteine auf (s. unten), sie ist aber fast ausschließlich 
aus Beobachtungen an tierischen Organismen abgeleitet worden. Die 
von dem Begründer (Ruzicka) angeführten botanischen Belege sind 
recht wenig überzeugend. Aus der Tatsache, daß man zur Ausflockung 
der Kolloide aus dem Preßsaft von jüngeren Spinatblättern mehr Alkohol 
braucht als bei demjenigen von alten Blättern, kann wohl kaum auf die 
behauptete Veränderung des Aggregationszustandes der Plasmakolloide 
und deren Quellungsgrad geschlossen werden. Mit größerer Wahrschein- 
lichkeit sind einige Angaben von Moruzs (1931) im Sinne einer mit 
dem Alter abnehmenden Quellfähigkeit des Plasmas zu deuten. Ältere 
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abgeschnittene Blätter von Phaseolus multiflorus geben im trockenen Raum 
beträchtlich rascher und mehr Wasser ab als junge Blätter derselben 
Pflanze. Es ist dabei allerdings nicht angegeben, ob es sich bei den alten 
vielleicht schon um vergilbende Blätter handelte, und es wurde nicht 
geprüft, ob etwa andere als plasmatische Transpirationswiderstände im 
Spiel sind. Junge Blätter erleiden außerdem eine Senkung der Atmung, 
d.h. der CO,-Abgabe, erst bei stärkerem Wasserverlust als ältere. Der 
Wassergehalt der Blätter von Weizen, Lein und Zuckerrohr sinkt beim 
Altern zunächst langsamer, später rascher ab (SINGK und LaL). SMIRNov, 
der sich in erster Linie mit den biochemischen Eigentümlichkeiten 
alternder Laubblätter befaßt, findet eine mit dem Alter abnehmende 
Quellfähigkeit bzw. Wasserkapazität der ,,Blattkolloide“. Allerdings 
ist nach seiner Versuchsanstellung kein Schluß auf das Plasma selbst 
möglich, weil nur die gesamte trockene Blattsubstanz, also einschließlich 
der Zellulose, Stärke, Pektine usw. untersucht wurde, und die Menge 
und Quellfähigkeit dieser Stoffe wird sicher nicht in allen Altersstadien 
gleich bleiben. Die osmotisch aktiven Substanzen verändern sich in 
entgegengesetzter Richtung, sie nehmen mit dem Alter zu und können 
deshalb keine sinkende Wasserkapazität vortäuschen. Auch der Asche- 
gehalt älterer Blätter ist bekanntlich höher als derjenige jüngerer, und 
außerdem ist in jenen Kalzium relativ stärker angereichert, während 
Kalium immer mehr mit dem Alter zurücktritt. SINGH und Lau stellen 
für Weizen, Lein und Zuckerrohr ausgesprochene Maximumkurven für 
den Gehalt an Kalium und Kalzium während des Alterns der Blätter 
fest. Bei Zuckerrohr wird in der Jugend vor allem mehr Stickstoff und 
Phosphorsäure aufgenommen, Kalium und Kieselsäure scheinen hin- 
gegen beständig einzudringen (AyREs). Da man aber aus dem Gesamt- 
gehalt an Mineralstoffen nichts über deren Verteilung in der Zelle und vor 
allem nichts über ihren Anteil im Plasma aussagen kann, ist es auch nicht 
leicht möglich, daraus etwas über die Beeinflussung der Plasmakolloide 
durch die wechselnde Menge und Zusammensetzung der Ionen auszu- 
sagen. Zudem ist ja gerade vom Kalzium stets ein mit dem Alter wach- 
sender Betrag in Form von Ca-Oxalat aus dem physiologischen Kreislauf 
herausgenommen (OLSEN). 

Wenn BecHHoLp (1929, S. 79) gelegentlich einer allgemeinen Be- 
trachtung des Alterns der Kolloide und Lebewesen schreibt, „daß die 
Organkolloide mit dem Altern ihre Quellbarkeit vermindern, dies gilt 
sowohl für den tierischen Organismus, der sich im Alter als wasserärmer 
erweist, wie für den pflanzlichen (dürre Blätter, Verholzung)‘, so vermögen 
die als Belege benannten botanischen Beispiele einen Physiologen schwer- 
lich von der Treffsicherheit dieser Vorstellung zu überzeugen. 

Weitere Angaben in der gleichen Richtung beziehen sich direkt auf 
das Plasma. Nach ResünHr erleiden gealterte Fucus-Eier (im Juni) 
bei der gleichen Rohrzuckerkonzentration eine stärkere Entquellung 
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als junge (im Dezember). Der „nichtlösende Raum“ ist in diesen größer 
als in jenen, und die Menge des „gebundenen“ Wassers scheint in der 
Jugend bei den Fucus-Eiern bedeutender zu sein als im Alter. Im Binnen- 
plasma wird mit zunehmender Alterung die wäßrige Phase größer, 
in späteren Stadien kann sogar eine Vakuolisation, oft allerdings ohne 
scharfe Grenzbildung gegen das Plasma, auftreten. Trotz dieser be- 
merkenswerten Veränderungen des Plasmazustandes war aber durchaus 
kein gesetzmäßiges Verhältnis zwischen Abnahme des nichtlösenden 
Raumes und der Alterung aufzufinden. Im Ostseewasser altern die 
Eier rascher und ausgeprägter als im Nordseewasser, und weiterhin 
scheint die äußerste Plasmaschicht sich mit dem Alter mehr und mehr 
zu verfestigen. Frische Fucus-Eier quellen im Süßwasser stärker als 
alternde (Ferrz). Als ein Zeichen der mit dem Alter fortschreitenden 
Koagulation deutete RocasoLano die verlangsamte Brownsche Mole- 
kularbewegung in alten Zellen von Saccharomyces ellipsoideus. 
Physiko-chemische Unterschiede ganz anderer Art zwischen jungen 
und alten Geweben lassen sich den Redoxpotential-Messungen KRASSINSKYs 
entnehmen. In Preßsäften junger Erbsensamen findet sich verglichen 
mit verschiedenen älteren Organen ein sehr hoher rg-Wert von ungefähr 
20, und auch beim Austreiben von Reserveorganen steigt das Oxydations- 
potential etwas an. Diese Werte beziehen sich allerdings nicht auf die 
intakte Zelle, sondern nur auf Preßsäfte, die zudem unter. Luftzutritt 
gewonnen und erst nachher mit Toluol überschichtet wurden. Ihre Be- 
weiskraft für Veränderungen im Plasma ist dementsprechend gering. 
Eine Verschiebung des Redoxpotentiales mit dem Altern in der 
gleichen Richtung könnte aus Vitamin C-Bestimmungen in reifenden 
Äpfeln herausgelesen werden (Zı.vA, Kipp und West). Junge Früchte 
sollen nämlich mehr als die Hälfte der Askorbinsäure in reversibel oxy- 
dierter Form enthalten. Während des Reifens nimmt die reduzierte 
Form immer stärker zu, bis schließlich der oxydierte Anteil so gut wie 
vollkommen verschwunden ist. Die Gesamtmenge an Vitamin C bleibt 
bei der Lagerung bei tiefen Temperaturen ziemlich konstant. Gegen 
diese Befunde ist jedoch noch einzuwenden, daß nach mannigfachen 
eigenen Beobachtungen (1938a, b; 1939a), die später von KessLeR 
bestätigt wurden, bei den bisher üblichen Bestimmungsmethoden für 
Askorbinsäure die reversibel oxydierte Form häufig als reines Kunst- 
produkt erscheinen kann. Trotz einiger Vorsichtsmaßnahmen (Unter- 
tauchen, Durchleiten eines inerten Gases) wird nämlich schon beim Zer- 
reiben und Extrahieren ein beträchtlicher Teil der an sich reduziert vor- 
liegenden Verbindung oxydiert. Auf Grund dieser methodischen Bedenken 
dürfen die genannten Unterschiede zwischen jungen und alten Äpfeln 
nicht ohne weiteres als Zunahme der reduzierten Form bzw. des Reduk- 
tionspotentiales im Laufe der Reifung gedeutet werden. Nach HAMDALLAH 
findet sich allerdings auch in älteren Blättern stets mehr reduzierte 
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Askorbinsäure als in jungen. Jedenfalls erscheint es als eine recht 
lohnende und dringende Aufgabe, sich einmal mit einer einwandfreien 
Methode der Bestimmung des Redoxpotentiales im Plasma lebender 
Zellen verschiedener Altersstadien anzunehmen. 

Der Preßsaft jüngerer Blätter weist eine größere Oberflächenaktivität 
auf als derjenige von alten (Smmnov), aber auch das ist kaum zu einer 
Beurteilung der Plasmakolloide verwertbar. 

Eine Verminderung der Wasserstoffionenkonzentration mit dem Alter 
ist außer bei dem allbekannten Umschlag der Anthocyanfärbung mancher 
Blütenblätter noch an verschiedenen anderen Objekten beobachtet 
worden. Nach Gusrarson (1924), Haas und MuKERJI reagiert der Preß- 
saft junger Blätter stets saurer als derjenige älterer, z. B. lag das pg in 
den obersten Blättern von Mercurialis perennis bei 4,8 bis 5,0, in den 
untersten jedoch zwischen 5,8 und 6,0. Die von Ruzicka an den Blättern 
von Robinia pseudacacia gemessenen px-Werte lassen keine so eindeutige 
Veränderung mit dem Alter erkennen, die Azidität bewegt sich von 
Px 6,05 bis 6,1 im Knospenzustand begonnen zu verschiedenen aufein- 
anderfolgenden Zeitpunkten zwischen Anfang Mai und Anfang Juli 
folgendermaßen: 6,6; 6,2; 6,3; 5,9; 6,15; 6,1; 6,15. Eine ziemlich analoge 
Änderung der H’-Konzentration fand Gusrarson (1927) im Preßsaft 
wachsender und reifender Tomaten, wo das px von 4,9 bis zu 4,2 abfiel 
und dann wieder auf 4,35 anstieg. Da sich alle diese Angaben jedoch 
lediglich. auf die Azidität des Preßsaftes beziehen, ist ein Schluß auf 
Verschiebungen in der Wasserstoffionenkonzentration des lebenden Plas- 
mas nicht ohne weiteres möglich. 

Es ist nahegelegen, auch nach Unterschieden in der Zellpermeabilität 
bei verschiedenen Altersstadien desselben Organs zu suchen. Dafür 
liegen unerwartet wenige Angaben vor. Bei einigen Birnensorten steigt 
die elektrische Leitfähigkeit als Maß für die Elektrolytpermeabilität im 
Laufe des Reifens zunächst an, um in den späteren Stadien scharf ab- 
zufallen (ALLEN). Die Bedenken, die gegen den unmiitelbaren Vergleich 
solcher Leitfähigkeitsbestimmungen an verschiedenen Objekten geltend 
zu machen sind, werden an anderer Stelle erörtert. WEBER (1931) be- 
schreibt bei Spirogyra, daß gewisse Zellen, die nach Größe und anderen 
Indizien beurteilt als älter anzusehen sind, für Harnstoff außerordentlich 
gut permeabel und gleichzeitig durch ihn leicht zu schädigen sind, während 
die jüngeren Zellen mit niedrigen Konzentrationen von Harnstoff plasmo- 
lysieren und sich gegen dessen schädigende Wirkung als sehr resistent 
erweisen. Die Basalzellen jüngerer Blätter von Helodea sind für Harnstoff 
viel schwerer durchlässig, als diejenigen von Blättern mittleren Alters, 
in den ältesten Blättern ist die Permeabilität wieder geringer, aber immer 
noch weit höher als in den jüngsten Blättchen. Bei Taraxacum-Blattern 
vermindert sich im Gegensatz dazu die Harnstoffpermeabilität mit dem 
Alter ganz außerordentlich, in der Durchlässigkeit für Glycerin trat bei 
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diesen Blättern im Laufe der Alterung kaum eine Veränderung ein (MARK- 

UND, ConLINs). Da die Werte für die Harnstoffpermeabilität sehr 
stark vom px des Zellsaftes bestimmt sein können (BocEn), läßt sich 
zunächst ein einheitlicher Zusammenhang zwischen Permeabilität und 
Alter der Zelle nicht feststellen. 

Der osmotische Wert älterer Blätter von Helodea (Coins), Helianthus 
und Nicotiana (Smirnov) liegt durchschnittlich höher als bei jüngeren. 
Im Gegensatz dazu findet ALBAcH in älteren Rhoeo-Blättern einen viel 
niedrigeren osmotischen Wert als in jüngeren. Nach 48 Stunden Wässern 
war der Unterschied jedoch ziemlich ausgeglichen. Das spräche also für 
eine stärkere Exosmose aus den jüngeren Zellen (oder für eine raschere 
Veratmung osmotisch wirksamer Substanzen von ihnen). Auch bei 
verschieden alten Blättchen von Bryum capillare hat das jüngere den 
höheren osmotischen Wert (MENDER). Weiterhin sind in den jungen 
inneren Blättern der Küchenzwiebel durchschnittlich höhere osmotische 
Werte bestimmt worden als in den älteren äußeren Schuppenblättern 
(HouskaA). Es erweist sich demnach, daß auch der osmotische Wert, 
der ja sowieso erst mittelbar für den Plasmazustand von Bedeutung ist, 
beim Altern pflanzlicher Zellen keine einheitliche Veränderung erfährt. 

Eine geringere Resistenz älterer Zellen gegen Gifte oder andere dei be 
Eingriffe ist häufiger beobachtet worden. CoLLıns, der als erster auf An- 
regung LINSBAUERs derartige Giftwirkung auf pflanzliche Zellen verschie- 
denen Alters systematisch untersuchte, fand, daß ‚‚alte‘‘ Helodea-Blattchen 
in verschiedenen giftigen Lösungen (15% Alkohol, 0,25 mol BaCl,, 
1 mol MgSO,, 0,01 mol Oxalsäure und 0,00001 mol AgNO,) in kürzester 
Zeit vollkommen abstarben, während in jungen Blättchen nur ein geringer 
Prozentsatz der Zellen geschädigt wurde. Zwischenstadien wurden 
nicht untersucht, und über die Lage der geschädigten Zellpartien im 
Blatt ist nichts angegeben. „Es lassen sich nur Vermutungen darüber 
äußern, welche physiko-chemischen Eigenschaften mit dem Alter des 
Plasmas sich allmählich ändern‘, und damit die geringere Widerstands- 
fähigkeit gegen Gifte bedingen. Jüngere Rhoeo-Blätter sind resistenter 
gegen die schädigende Wirkung der Plasmolyse und Deplasmolyse 
als ältere. Auch die jüngeren Basalteile erweisen sich widerstands- 
fähiger als die älteren Zellen der Blattmitte und Spitze. Nach mehr- 
stündigem Wässern sind die Zellen allgemein weniger resistent gegen 
Plasmolyse, und der Unterschied zwischen jungen und alten ist fast 
ausgelöscht (ALBACH). Verschiedene empfindliche Pflanzen erleiden 
bereits oberhalb des Gefrierpunktes Kälteschäden, die auch hier zuerst 
bei den älteren Blättern auftreten (S&IBLE). Im großen ganzen erfrieren 
ältere Blätter rascher als jüngere, obwohlsich dabei gewisse Abweichungen 
ergaben, die nicht reproduzierbar waren (GICKLHORN). Eine Reihe 
Angaben aus der älteren Literatur über die geringere Kälteresistenz 
älterer Blätter findet sich bei WINKLER. 
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In gewissem Gegensatz zu dem bisher Mitgeteilten steht die Wider- 
standsfähigkeit von Maiskeimlingen gegen starke NaCl-Lésungen (HARRI- 
son und Kina). Nach der Größe der Plumula beurteilt steigt die Resistenz 
zunächst bis zu einem mittleren Altersstadium an, um später wieder 
abzusinken. Die Deutung dieser Ergebnisse wird durch die Anlage der 
Adventivwurzeln erschwert, die sich ihrerseits offenbar von vornherein 
an solche Salzkonzentrationen anzupassen vermögen. Die Organe, deren 
Resistenz geprüft wird, scheinen also die Primärwurzeln zu sein, und 
dabei erweisen sich die jüngsten Keimlingsstadien (mit etwa 25 mm 
langer Radicula) am wenigsten widerstandsfähig. Die Resistenz steigt 
bis zu etwa 100 mm Radiculalänge an. Eine Erklärung dieses unerwar- 
teten Verhaltens wurde nicht versucht. 

Die Erscheinung der mit dem Alter verminderten oder wenigstens 
veränderten Resistenz gegen Schädigungen gewährt, so interessant sie 
auch sein mag, zunächst keinerlei Aufschluß über die zugrunde liegenden 
Verschiedenheiten des Plasmas. 

Chemisch faBbare Wandlungen des Plasmas während der Alterung, 
die nicht ohne Einfluß auf dessen physiko-chemischen Zustand bleiben 
dürften, sind ebenfalls gelegentlich beobachtet worden. Bei Plastin- 
präparaten aus Lycogala epidendron (Myzomycetes) aus drei verschie- 
denen Altersstadien wurde eine mit dem Alter zunehmende Resistenz 
gegen die Auflösung durch NaOH gefunden (KızseL 1929), es konnte 
allerdings nicht entschieden werden, ob das wirklich eine wesentliche 
Altersveränderung darstellt oder mehr zufällig auftritt. Man könnte 
hier auch die von Ruzicka öfters hervorgehobene schwerere Löslichkeit 
der Körpersubstanz älterer Organismen gegenüber jüngeren anführen, 
obwohl dafür nur einige nicht sehr überzeugende Versuche der tryptischen 
Verdauung tierischer Organismen beigebracht worden sind. 

Schließlich wäre noch einiger Phänomene zu gedenken, die zwar 
nicht unmittelbar einen Aufschluß über physiko-chemische Alters- 
veränderungen geben, aber ohne Zweifel auf solchen beruhen und daher 
vielleicht einmal das Bild zu ergänzen vermögen, das wir aus anderen 
Beobachtungen über die Grundlage des Alterns gewinnen. 

Viele photoperiodisch aktive Pflanzen weisen ihre optimale Empfind- 
lichkeit für die periodische Belichtung erst nach Erreichen eines gewissen 
Altersstadiums auf, und zwar gilt dies sowohl für die vegetativ als auch 
für die aus Samen gezogenen. Nach MosHkov kann z.B. bei Steck- 
lingen von Chrysanthemum im Alter von 90 Tagen schon durch 5 Kurz- 
tage Blütenbildung induziert werden, in solchen von 45 Tagen aber erst 
durch eine 20tägige Behandlung. Da bekanntlich die Perzeption des 
photoperiodischen Reizes in den Blättern oder Sproßspitzen stattfindet 
und zu der Bildung eines „Blühhormons“ führt, ist es natürlich möglich, 
daß bei diesem auffallenden Alterseinfluß auch veränderte Stoffwechsel- 
vorgänge mitspielen. Nach Stern haben junge und alte Blätter von 
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Mimosen und anderen sensitiven Pflanzen eine verschiedene Polaritat, 
denn bei jenen lést der positive bei diesen jedoch der negative Pol 
einer elektrischen Batterie eine Reizbewegung aus. 

Zum Schluß sei noch daran erinnert, daß die in der Jugend gebildeten 
Organe (z. B. Blatter) ganz andere Formen aufweisen kénnen (Jugend- 
formen) als die im späteren Alter von denselben Individuen hervor- 
gebrachten, eine pate pen die besonders von GOEBEL in ihrer ganzen 

cit gewürdigt wurde (vgl. auch Küsrer). 

Das recht lückenhafte und zum Teil widerspruchsvolle Bild von den 
physiko-chemischen Veränderungen des Plasmas während der Alterung 
pflanzlicher Organismen, das sich nach diesem Überblick bietet, läßt 
es sehr erwünscht und lohnend erscheinen, auch ohne den Gedanken an 
eine umfassende Klärung des gesamten Problems auf neuen Wegen ex- 
perimentell vorzustoßen und das spärliche Beobachtungsmaterial zu 
vermehren, sei es, um daraufhin die bisher mehr auf Annahmen und Ver- 
mutungen aufgebauten Vorstellungen über diesen grundlegenden Vor- 
gang zu stützen oder eine Revision unserer Auffassung davon einzuleiten. 


Experimenteller Teil. 

Den Ausgangspunkt der eigenen Untersuchungen bildete das Studium 
der Reifevorgänge bei Äpfeln, Birnen und Tomaten. Bei diesen Früchten 
hattesich die vor allem in den angelsächsischen Ländern vorwärtsgetragene 
Forschung bisher fast ausschließlich mit einzelnen Stoffwechselvorgängen, 
selten mit deren Koordination und so gut wie überhaupt nicht mit den 
physiko-chemischen Wandlungen des Plasmas beschäftigt, die mit dem 
Reifen verknüpft sind oder ihm sogar zugrunde liegen (vgl. zusammen- 
fassend PazcH 1939b). Kipp, OnsLow und West hatten zwar die Frage 
formuliert: Hängt die Lebensdauer einer Frucht nur von der Menge der 
während des Wachstums aufgespeicherten Reservestoffe ab, so daß der 
Tod in erster Linie ein Hungertod ist, oder gibt es ein bestimmtes inneres 
„Altern‘‘ des lebenden Plasmas, und wenn dies der Fall ist, nach welchen 
Gesetzen geschieht es? Trotz dieser deutlichen Erfassung der zweiten 
Möglichkeit ist sie aber nie experimentell untersucht worden. Kipp (1935) 
fügt seinen theoretischen Vorstellungen vom Reifeverlauf zwar einige 
mehr auf die Plasmastruktur bezügliche Elemente ein (Permeabilitäts- 
veränderung für die Fruktose zwischen den verschiedenen Plasmaphasen), 
aber er folgert sie nur aus chemischen Analysen. 

Die zellphysiologische Untersuchung der genannten Früchte, besonders 
in sehr reifem Zustand, ist ohne Zweifel eine recht schwierige Angelegen- 
heit, weil uns dabei die übliche Technik und Methodik physiologischer 
Forschung vollkommen im Stich läßt. Bei solehen Aufgaben, an deren 
Lösung sich weitreichende praktische Folgerungen anknüpfen könnten, 
offenbart sich eine große Schwäche vieler gangbarer Methoden, die darin 
besteht, daß sie sich nur für einen engen Kreis von Objekten eignen. 
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Oft geht das sogar so weit, daß eine physiko-chemische Methode 
überhaupt nur im Zusammenhang mit dem Objekt, das bei ihrer Ent- 
wicklung Pate gestanden hat, brauchbare Ergebnisse liefert. Auf der 
anderen Seite stehen einige Objekte, wie die Epidermis der Zwiebel- 
schuppen, die sich durch eine nicht zu überbietende Handlichkeit und 
Verwendbarkeit auszeichnen, so daß man leicht dazu verführt wird, die 
minder geeigneten Vertreter des Pflanzenreiches durch jede Untersuchung 
unbehelligt beiseite zu lassen. Wenn man dann, wie es in der angewandten 
Forschung stets der Fall ist, plötzlich vor die Aufgabe gestellt wird, an 
einem ganz bestimmten Objekt, wie z. B. in unserem Falle den eßbaren 
Früchten, eine ganz bestimmte physiologische Frage zu lösen, so ist man 
gezwungen, sich erst durch ausgedehnte methodische Vorarbeiten den 
Weg zu bahnen. 

Die gebräuchlichen Methoden der Permeabilitäts- und Viskositäts- 
bestimmung ebenso wie Vitalfärbungen versagten bei den obengenannten 
fleischigen Früchten ganz und gar. Wir griffen deshalb auf die Messung 
der elektrischen Leitfähigkeit zurück, der sich bekanntlich OstzRHOUT 
bei der Untersuchung von Wasserpflanzen (Braunalgen) mit gutem 
Erfolg bedient hat. Auch beim Studium von reifenden Früchten ist 
von ihr schon beiläufig Gebrauch gemacht worden (ALLEN). Man kann 
aber, wie an anderer Stelle ausgeführt wird, die an verschiedenen 
Früchten und: in verschiedenen Entwicklungsstadien bestimmten elek- 
trischen Widerstände gar nicht direkt miteinander vergleichen, weil 
diese Werte die Ergebnisse aus einer ganzen Reihe veränderlicher Kom- 
ponenten darstellen. Die Elektrolytpermeabilität, als deren Maß die Leit- 
fähigkeit gemeinhin angesehen wird, bildet dabei nur einen Faktor, der 
sich aber bei einem unmittelbaren Vergleich des Widerstandes von Organ 
zu Organ nicht herausschälen läßt. OsTERHOUT (1922) faßt zwar den 
„elektrischen Widerstand einer Pflanze oder eines Tieres als einen aus- 
gezeichneten Indikator der normalen Lebensfähigkeit (normal condition 
of vitality)“ auf und vermag durch die Bestimmung der Leitfähigkeit 
von Individuen verschiedener Vitalität viele Stunden vor ihrem Tode 
zu unterscheiden, welches am längsten leben wird. Diese zunächst über- 
raschende Möglichkeit einer sicheren Prognose war jedoch nur dadurch 
gegeben, daß sich OSTERHOUT fast ausnahmslos auf ein und dasselbe 
Objekt beschränkt und auch nicht dessen natürlichen Tod, sondern 
vielmehr die durch chemische Eingriffe (Einsalzlösungen usw.) geschwächte 
und geschädigte Vitalität erfaßt hat. Eine umfassendere Anwendbarkeit 
wäre nur dann möglich, wenn der elektrische Widerstand eine in allen 
Entwicklungsstadien einheitlich vergleichbare Eigenschaft wäre, etwa 
nur von der Elektrolytdurchlässigkeit des Plasmas bestimmt würde. 
Er hängt aber in Wirklichkeit von der Art und Konzentration der Elektro- 
lyte, ihrer Verteilung zwischen Zellsaft und Plasma und vor allem von 
der Ausdehnung der Interzellularen ab. Gerade die Form und Ausdehnung 
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der lufterfüllten Interzellularen bestimmt ja auch bei stets gleicher 
Elektrodenfläche erst den wirklich leitenden Querschnitt. Es ist höchst 
unwahrscheinlich, daß sich alle die genannten Größen gleichmäßig und 
gleichsinnig mit der Vitalität ändern. 

Aus diesen Überlegungen heraus beabsichtigen wir nicht, gegebenen- 
falls Unterschiede in der Leitfähigkeit verschieden alter Organe bezogen 
auf den gleichen Querschnitt und Abstand der Elektroden festzustellen, 
sondern wir verknüpften mit der Möglichkeit der bequemen Leitfähigkeits- 
messung den Gedanken, daß die Gewebe im Laufe des Alterns vielleicht 
weniger resistent gegen Gifte werden, unddaß Zellschädigungen am elektrischen 
Widerstand, der ja beim Absterben eine außerordentlich starke Ver- 
minderung erfährt, sicher abzulesen sein müßten. Wir gingen also darauf 
aus, die durch äußere Belastungen, z. B. Narkotika, im Vergleich mit dem 
Normalzustand desselben Gewebes bewirkten nachteiligen Veränderungen 
quantitativ festzustellen. Gleich zu Beginn der Versuche stellte sich 
jedoch heraus, daß es gar nicht zweckmäßig ist, die Zellen bis zur irre- 
versiblen Schädigung zu vergiften, sondern daß unsere Methode es ge- 
stattete, auch die durch geringe Narkotikumdosen ausgelüste reversible 
Reaktion der Zellen zahlenmäßig zu verfolgen. 


Angaben zur Methode. 

Im einzelnen lehnte sich das experimentelle Vorgehen eng an die in 
der vorhergehenden Mitteilung beschriebenen Narkoseversuche an. Von 
fleischigen Sprossen und Früchten wurden stets Blöckchen von etwa 
10x 15 mm Querschnitt und 20—40 mm Länge unmittelbar vor der Unter- 
suchung aus dem Organ herausgeschnitten. JUNGERS konnte erst nach 
vielen Stunden im Gewebe solcher ausgestanzter Würfel von Allium cepa 
Reizwirkungen im Verhalten des Plasmas feststellen, und wir hatten 
deshalb keinen Grund, anzunehmen, daß durch dieses Zerschneiden der 
ursprüngliche Plasmazustand innerhalb unserer Versuchsdauer (2—4 Stun- 
den) wesentlich beeinflußt wird. Im allgemeinen blieb auch der kurz 
nach dem Einstechen der Elektroden gemessene Widerstand in Kontroll- 
versuchen über mehrere Stunden konstant. Ausnahmen kamen gelegent- 
lich bei sehr reifen Früchten vor. 

Die Elektroden hatten eine Fläche von 5 x 10mm. Die Versuchs- 
objekte kamen in eine aus zwei aufeinander geschliffenen Halbkugeln 
bestehende feuchte Kammer, in welche die Elektroden durch eine Dich- 
tung von Siegellack eingeführt worden waren. Das Narkotikum wurde 
durch eine verschließbare Öffnung auf einen im Innern befindlichen 
Wattebausch gegeben. Dabei beschränkten wir uns zunächst auf Chloro- 
form, das sich gegenüber Alkohol und Äther als wirksamer erwiesen hat. 

Für jedes Objekt mußte zunächst die Chloroformkonzentration be- 
stimmt werden, welche die größte bleibende Steigerung des Widerstandes 
bewirkt (s. Abb.4 in der vorhergehenden Mitteilung). Dieser Wert 
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wird künftighin als „maximale Erhöhung“ für ein bestimmtes Objekt 
bezeichnet werden. Die in solchen Vorversuchen bestimmte „optimale 
Konzentration“ wurde, sofern nichts anderes angegeben ist, ohne Rück- 
sicht auf den Alterszustand jeweils in einer ganzen Reihe verwendet, 
um vergleichbare Verhältnisse zu schaffen. Es ist dabei natürlich mög- 
lich, daß in den verschiedenen Entwicklungsstadien die Absorptions- 
verhältnisse oder andere Voraussetzungen für das Wirksamwerden des 
Narkotikum sich verändert haben, das läßt sich leider bis jetzt nicht 
ausschließen. Vorsichtshalber wurde neben dieser optimalen Konzen- 
tration in den meisten Fällen noch eine höhere oder niedere verwendet. 

Der charakteristische Verlauf der Widerstands-Zeit-Kurve ist bereits 
an anderer Stelle beschrieben worden (s. auch Abb. 1 und 2). Der Aus- 
wertung dieser Kurven hätte einerseits die Geschwindigkeit, mit welcher 
der Widerstand ansteigt, oder andererseits der Gesamtanstieg in Prozent 
vom Ausgangswert zugrunde gelegt werden können. Da die Neigung 
des ansteigenden Kurvenastes, also die Geschwindigkeit, mit der das 
Narkotikum wirkt, stark von der Verdampfungsgeschwindigkeit des 
Chloroforms und dessen Diffusion in das Gewebe abhängt, läßt sich daraus 
nicht ohne weiteres etwas‘ über das Verhalten der lebenden Zellen 
selbst ableiten. Trotzdem ist der Gesamtverlauf der Kurve in manchen 
Fällen von Bedeutung, vor allem um sich zu vergewissern, daß die 
Erhöhung des Widerstandes (bzw. die Leitfähigkeitserniedrigung) nicht 
nur vorübergehend ist und etwa allmählich in das Gegenteil umschlägt. 
Obwohl für die Auswertung nur der Endzustand, also die Erhöhung des 
Widerstandes in Prozent vom Ausgangswert eine. Rolle spielt, soll für 
jede Altersphase der Zellen jedoch stets der ganze Reaktionsverlauf, wie 
er sich im elektrischen Widerstand nach Chloroformzugabe abbildet, 
im Auge behalten werden. 

Bei unserer Versuchsanordnung und der Verwendung von Gewebs- 
würfeln war natürlich stillschweigende Voraussetzung, daß sich das Nar- 
kotikum gleichmäßig auf alle Zellen verteilt. Die Möglichkeit, daß die 
äußeren Gewebsschichten, die zuerst vom Chloroform erreicht werden, 
mehr davon absorbieren und festhalten als die inneren, liegt ja nahe. 
Bei Äpfeln glaubten wir tatsächlich manchmal Hinweise auf einen solchen 
Sachverhalt gefunden zu haben. Bei Chloroformdosen, die gerade an 
der Grenze dessen lagen, was Apfel ohne nachhaltige Schäden vertragen 
können, bräunte sich unter Umständen eine dünne äußere Schicht des 
Würfels, während das Innere auch nach vielen Stunden (meist über Nacht) 
weiß blieb. Jede tödliche Schädigung der von uns verwendeten Äpfel 
macht sich durch eine rasche Bräunung bemerkbar. Wir deuteten diese 
peripheren Schädigungen jedoch so, daß die den Schnittflächen be- 
nachbart liegenden Zellen eine geringere Resistenz gegen Narkose auf- 
weisen als die inneren, wofür eine Reihe anderer Beobachtungen über 
das abweichende Verhalten der Zellen in der Nähe von Schnittwunden 
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sprechen (vgl. JUNGERS). Da diese Randzellen außerhalb des leitenden 
Elektroden: i lagen, konnten sie die Leitfähigkeitsmessungen 
höchstens unwesentlich beeinträchtigen. 


Versuche mit Früchten. 


Durch die ersten Versuche, die noch während meiner Tätigkeit am 
Kältetechnischen Institut der Techn. Hochschule in Karlsruhe aus- 
geführt wurden, sollte festgestellt werden, wieweit sich bei Äpfeln im 
Laufe der Lagerung bzw. Reifung die „Antwort auf Chloroform- 
narkose“, die sich in der Widerstands-Zeitkurve abbildet, ändert. 
Mit unreifen, aber ausgewachsenen Früchten einige Wochen vor der 
üblichen Ernte begonnen (Sorte Ontario aus Augustenberg bei Karls- 
ruhe) wurden in bestimmten Zeitabschnitten (ungefähr alle 2—4 Wochen) 
3—5 Apfel, die nach der Ernte bei 0° C lagerten, der oben angedeuteten 
und in der vorhergehenden Mitteilung genauer beschriebenen Behandlungs- 
weise unterworfen. Die ,,optimale Chloroformkonzentration‘ betrug bei 
diesen Äpfeln 0,2 cem pro Liter Atmosphäre. In unreifen Äpfeln stieg 
der Widerstand bei dieser Dosis um 20—30% über den Ausgangswert. 
Nach der Ernte (25. 9.) lagen die maximalen Erhöhungen viel niedriger, 
ungefähr 8—15%, es war aber, wenn die Werte der aufeinanderfolgenden 
Zeitabschnitte verglichen wurden, keinerlei gesetzmäßige Veränderung, 
etwa ein gleichmäßiges Zurückgehen der Wirkung der Chloroformnarkose, 
herauszulesen. Die Werte schienen willkürlich einmal höher, das andere 
Mal niedriger zu liegen. Erst im Laufe des Winters wurden wir auf eine 
Erscheinung aufmerksam, die im Prinzip jedem Obstzüchter geläufig ist. 
Äpfel und andere Früchte reifen auf dem Obstlager nicht gleich rasch, 
selbst wenn sie gleicher Herkunft sind und sehr gleichmäßig ausgewählt 
werden. Die Lagerdauer ist demnach kein Maß für das Fortschreiten 
der Reifung; zum gleichen Zeitpunkt finden sich die verschiedensten 
Reifestadien nebeneinander vor. Anfangs, solange die Früchte noch 
grün sind, fällt das äußerlich nicht auf, später lassen sich die rascher 
reifenden durch Farbe und Geschmack deutlich unterscheiden. 

An einem anderen Merkmal haben BLACKMAN und Paria diese 
Erscheinung einer wissenschaftlichen Analyse unterzogen. Sie konnten 
nämlich auch in bezug auf die mit der Reifung sich verändernde CO,- 
Abgabe, deren charakteristischer Verlauf hier nicht näher beschrieben 
werden soll (vgl. Pazcu 1939 b), gruppenweise Früchte aus einer scheinbar 
sehr einheitlichen Population aussondern, die ganz verschieden rasch 
reiften. Noch im Juni des auf die Ernte folgenden Jahres war ein Apfel 
sowohl nach Farbe als auch nach der Atmungsintensität beurteilt in 
einem so frühen Reifestadium, das der größte Teil der Äpfel trotz der 
gleichen Außenbedingungen (Temperatur und Feuchtigkeit) schon im 
Dezember durchlaufen hatte. In einem aus anderen Gründen angestellten 
Versuch fanden wir selbst ein sehr ausgeprägtes Beispiel für solche 
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Geschwindigkeitsunterschiede im Reifen. Von etwa 100 Äpfeln (Sorte, 
Ontario), die bei —0,5° C lagerten, waren 3 Stück noch 18 Monate nach 
der Ernte grün und saftig, die Reifung war nur unmerklich fortgeschritten, 
während die übrigen Früchte nacheinander gelb und überreif geworden 
waren. Die alten Äpfel schmeckten vollkommen fade und ausdruckslos, 
die aromatischen Substanzen waren während der langen Lagerung 
verdunstet, Zucker und Säuren waren veratmet worden, und das Leben 
dieser Früchte schien eher durch Hunger als durch einen „natürlichen 
Tod‘ zu Ende zu gehen (s. unten bei Spar- 





























gel). Eine ganze Reihe ähnlicher Fälle, n 2 | | 02 cm? 

denen Apfel und Birnen ein weit iiber das Fr] D ‘orme 

Normale hinausgehendes Greisenalter er- he | TEE | 

reichten, wurden von Rasmusson be- i oe -- 4-4 

schrieben. N - 
Diese überraschende Langlebigkeit von zw = ~ 

Friichten, welche anfangs in nichts von N 

den viel rascher alternden zu unterscheiden m ——— .. À 

sind, wirft die Frage nach dem Tempo des N 

Alterns und seinen Ursachen auf. Ihre Lé- mw | Eee = 

sung müßte allerdings auf einem anderen | “> 

Wege, als ihn die vorliegende Untersuchung 100, 4 3 3 

beschreitet, versucht werden. In der Lite- Std. 


Abb.1. Widerstand-Zeit-Kurven von 


ratur ist gelegentlich das Augenmerk auf 
solche Fragen gerichtet worden. GUSTAF- 
son (1929) stellt im Zusammenhang mit 
den Reifevorgängen bei Tomaten an der 
Pflanze dem chronologischen Alter ein 
physiologisches gegenüber. 
„Manche Früchte entwickeln sich nicht 


Er schreibt: 


Äpfeln zweier Sorten in verschie- 
denem Reifezustand. t= +2,5° C. 
Bei + Zugabe des Narkotikums. 
= e unreifer Apfel (Berlepsch) 
0,2 ccm Chloroform. A Aun- 
reifer Apfel (Berlepsch) 0,3 ccm 
Chloroform. + ——— + reifer Apfel 
(Osnabrücker) 0,2 ccm Chloroform. 
o——— 0 reifer Apfel 
0,3 cem Chloroform. 








sofort, nachdem die Blüten gewelkt sind. 

Physiologisch sind diese Früchte jünger als jene, die sofort nach dem 
Abblühen anfangen zu wachsen. Oft findet man an einer Pflanze Früchte, 
die aus irgend einem Grunde langsam anfangen zu wachsen und langsam 
weiterwachsen, bis die übrigen Früchte reif sind, dann erst wachsen 
sie rasch; sie sind folglich physiologisch viel jiinger als chronologisch. 
In einer Population von Tomatenfriichten, wie sie auf einem Feld be- 
steht, hat man es also stets mit solchen Fallen zu tun, und ein nach 
Wochen gezähltes Alter besagt noch gar nichts über das physiologische 
Alter der Früchte“. Obwohl bei der Lagerung nach dem Ablösen von 
der Pflanze für die Früchte ganz andere Bedingungen geschaffen sind, 
dürfte prinzipiell dasselbe für die Reifung auf dem Lager gelten, womit 
allerdings nicht gesagt werden soll, daß das spätere Verhalten beim 
Lagern mit dem Zeitpunkt des Bestäubens der Blüte oder dem Beginn 
der Fruchtentwicklung zusammenzuhängen braucht. 
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Nachdem wir in unseren Versuchen auf diese Verhältnisse aufmerksam 
geworden waren, beurteilten wir den jeweiligen Reifezustand aus Mangel 
an anderen Anhaltspunkten roh nach Farbe und wenn möglich nach dem 
Geschmack. Trotz dieser sehr subjektiven und nur annähernden Ein- 
stufung ließ daraufhin die Reaktion der Früchte auf die Narkose einen 
deutlichen Zusammenhang mit dem jeweiligen Reifezustand erkennen. 
Wir wählten im Laufe des Winters absichtlich zu jeder Untersuchung 
Früchte, die noch grün, und solche, die bereits merklich gelb geworden 
waren, aus, und fanden, daß die gelblichen Früchte durchweg eine viel 
geringere, zum Teil gar keine Steigerung des Widerstandes durch die 
Narkose erfuhren. Die Streuungen waren noch sehr erheblich, denn 
nicht alle grünen Äpfel befanden sich genau im gleichen Reifestadium. 
In den reifsten Äpfeln war durch Narkose überhaupt keine Steigerung 
des Widerstandes mehr zu erzielen. Geringe Chloroformkonzentration 
veränderte ihn praktisch gar nicht, und bei höherer sank er sofort ab. 
Eine Anführung der Zahlenwerte im einzelnen hat wegen der genannten 
Unsicherheiten wenig Zweck. 

Es war wichtig zu erfahren, ob der Zusammenhang zwischen Er- 
höhung des Widerstandes bei Narkose und Reifegrad auch beim Vergleich 
verschiedener Apfelsorten miteinander besteht. Im März 1938 wurden 
deshalb Äpfel der Sorten ,,Goldrenette Freiherr von Berlepsch‘ und 
„Osnabrücker Renette‘‘ beide vom Bodensee, die bei + 2,5°C gelagert 
worden waren, mit 0,2 und 0,3 cem Chloroform pro Liter narkotisiert. 
Der Verlauf der Widerstandsveränderung ist für je einen Apfel der 
beiden Sorten in Abb. 1 dargestellt. Die optimale Konzentration betrug 
in diesem Falle also 0,2 cem. Die Reaktion verlief ziemlich träge, die 
maximale Erhöhung war erst 3 Stunden nach Chloroformzugabe er- 
reicht, wohl wegen der niedrigen Versuchstemperatur von + 2,5°. Diese 
Kurven sind für Früchte von verschiedenem Reifegrad sehr typisch, 
solche Bilder wurden auch in unzähligen anderen Fällen erhalten. Bei 
dem unreiferen Apfel (Berlepsch) bewirkte 0,2 ccm Chloroform noch einen 
beachtlichen Anstieg (etwa 9%), bei dem reifen (Osnabrücker) jedoch 
nur eine unbedeutende Erhebung. Bei höheren Konzentrationen sinkt 
der Widerstand des reifen Apfels sofort steilab, während bei dem unreifen 
erst auf einen sehwachen Anstieg ein allmählicher Abfall folgt. 

Es konnte vermutet werden, daß sich ein Apfel nicht in allen Gewebs- 
partien einheitlich gegenüber der Narkose verhält. Unterschiede waren 
am ehesten bei rotbäckigen Sorten zu erwarten, aber auch gleichmäßig 
gefärbte können, wenigstens in ihrer chemischen Zusammensetzung, 
räumliche Unterschiede aufweisen, wie in bezug auf die Askorbinsäure 
mehrfach gezeigt wurde (PazcH 1938a; Kesszer 1939). Aus einer 
Reihe von Narkoseversuchen zur Klärung dieses Punktes ergab sich kein 
ganz einheitliches Bild. Im allgemeinen reagierte die rote Seite etwas 
„reifer“, d.h. die maximale Erhöhung des Widerstandes war geringer 
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als bei der zugehörigen grünen bzw. gelben Seite. Bei einigen Äpfeln 
unterschieden sich die beiden Seiten überhaupt nicht, und einmal erschien 
sogar die rote als die unreife. Auf alle Fälle waren die Unterschiede zu 
unbedeutend, als daß sie die Reaktion der verschiedenen Reifestadien 
hätten verschleiern können. Ohnedies wurden sehr häufig zu den Ver- 
suchen zwei Stückchen von gegenüberliegenden Stellen einer Frucht 
entnommen. 

Bekanntlich reifen Früchte, die von Insekten angestochen werden, 
merklich rascher als unverletzte. Es war nun verlockend zu untersuchen, 
ob solche „wurmige“ Äpfel auch schon in einem Zustand, in welchem 
sie weder nach der Farbe 
noch nach anderen Kenn- 
zeichen von gesunden Früch- 
ten unterschieden werden 
konnten, doch plasmatisch 
durch unsere Methode als 
reifer zu kennzeichnen 
waren. Tatsächlich gelang 
das. In Abb. 2 sind die Er- 
gebnisse von je einem ge- 
sunden und einem angesto- 
chenen Apfel,. von denen 
Proben mit zwei verschie- 
denenChloroformkonzentra- Si. 


tionen behandelt worden apbb.2. Widerstands-Zeit-Kurven je eines gesunden 
d eines ,,warmigen“ Apfels der Sorte Ontario. 
waren, aufgetragen. Der " .214*G. Bei + Zugabe des Narkotikums. 


„wurmige‘ verhält sich also - e gesunder Apfel 0,2 ccm Chloroform. 
EEE an. re ge 


sunde, die maximale Erhö- o°—-—-—o beschädigter Apfel 0,3 com Chloroform. 
hung (bei 0,2 ccm Chloro- 

form) beträgt bei diesem 15%, bei jenem nur 7%. Auch die Reaktion 
auf die höhere Chloroformdosis deutet ein weiter fortgeschrittenes Reife- 
stadium für den beschädigten Apfel an. 

Nach diesen, trotz der unsicheren Beurteilung des Reifezustandes, 
an Äpfeln gewonnenen Hinweisen versprachen nur Früchte, deren 
Reifeverlauf an Hand eines untrüglichen Merkmales genau verfolgt 
werden konnte, bessere Ergebnisse. Als besonders geeignet für diesen 
Zweck erschienen die Tomaten. Innerhalb ‚normaler‘ Temperaturen 
bilden sie während der Reifung Lycopin, das die allmähliche Rotfärbung 
hervorbringt. Bei extrem hohen oder niederen Temperaturen unterbleibt 
allerdings die Synthese dieses roten Farbstoffes. Unter normalen Be- 
dingungen kann also der Grad der Färbung als ein bequemes und recht 
genaues Maß für den Reifegrad genommen werden. Unméglich bleibt 
dabei jedoch, die frühesten grünen und die letzten roten Phasen weiter 
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zu gliedern. Die griinen Friichte kénnen nur roh in unausgewachsene 
und ausgewachsene unterteilt werden. Bei den iiberreifen roten Tomaten 
hilft auch die Beriicksichtigung der Festigkeit des Fruchtfleisches nichts, 
denn diese ändert sich, wenn die Tomaten erst einmal den Zustand der 
, Schnittfestigkeit“ überschritten haben, nicht mehr bedeutend (Pazcu 
1938c). Eher wäre schon die Bestimmung der Pektinfraktionen heran- 
zuziehen, aber für unsere Untersuchungen war das zu umständlich und, 
wie sich zeigen wird, auch nicht notwendig. Die Entnahme der Versuchs- 
portionen mußte mit besonderer Vorsicht geschehen. Bekanntlich ver- 
ändert sich die Farbe der Tomate nicht gleichmäßig rasch über die ganze 
Frucht hin, einzelne Stellen eilen voraus, andere bleiben hinter einer 
durchschnittlichen Färbung zurück. Da zu unseren Bestimmungen 
jedoch nur ein relativ kleines Stück der Fruchtwandung benötigt wurde, 
konnte stets auf einheitliche Farbe geachtet werden. Es ist aber trotzdem 
möglich, daß die so ungleich rasch fortschreitende Reife schuld an der 
zum Teil weiten Streuung der Einzelwerte ist. 

Die Elektroden wurden bei Tomaten von innen her durch das Frucht- 
fleisch bis zur Epidermis durchgestochen, der leitende Querschnitt hing 
also von der Dicke der Fruchtwand ab. Zu den ersten Versuchen im 
August 1938 wurden die Früchte in dem betreffenden Reifezustand von 
der Pflanze gepflückt. Die optimale Narkotikumdosis betrug 0,3 ccm 
Chloroform je Liter Luft. Es fanden sich allerdings immer einige Früchte, 
die dabei schon ,,umkippten“, d. h. bei denen auf den Anstieg des Wider- 
standes ein steiler irreversibler Abfall folgte. Die Reaktionsgeschwindig- 
keit ist bei 20°recht groß, das Maximum des Narkoseerfolges war spätestens 


Tabelle 1. Erhöhung des elektrischen Widerstandes durch Narkose 

von Tomaten, die in verschiedenen Reifestadien geerntet wurden. 

t = 20° C; Chloroformdosis: 0,3 cm*/] Atmosphäre; Anstieg des Widerstandes 
in Prozent vom Ausgangswert. 


Durch- 





Anzahl 
schnittliche | Extremer 
Reifegrad ps 7 Wert Bemerkung 


Ri ‚maximale 
Früchte | Erhöhung“ | in % 





Grün unausgewachsen 10 48,8 68,5 

Grün ausgewachsen 6 48 70,1 

GRR ra serien 8 21 60 

| Ee as 2 8 4,8 12,2 Bei 2 Früchten gar kein 
Effekt 

Bebiachieii adaidn 8 1,0 8,6 Bei 2 Friichten gar kein 


Effekt, bei 4 Friichten 
sofortiges Absinken 
RE ET ST 8 1,5 6,1 Bei 4 Früchten soforti- 
F ges Absinken 














2 Stunden nach Chloroformzugabe erreicht. Die Ergebnisse dieser ersten 
Versuchsreihe mit Tomaten sind in Tabelle 1 zusammengestellt. Dic 
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in Spalte 3 eingetragene „durchschnittliche maximale Erhöhung“ gibt 
den Durchschnitt aus den maximalen Erhöhungen aller einzelnen Früchte 
an. In Spalte 4 ist von diesen Werten jeweils der höchste des betreffenden 
Stadiums verzeichnet. In beiden Reihen, sowohl im Durchschnitt als 
auch in den extremen Werten, offenbart sich die mit fortschreitender 
Reifung nachlassende Reaktion auf die gleiche Chloroformdosis sehr 
deutlich. Derselbe Zusammenhang zwischen Reifegrad und Narkose- 
wirkung, der sich iri den Versuchen mit Äpfeln nur andeutungsweise 
zeigte, ist bei Tomaten klar aufzudecken. Aus den Bemerkungen zur 
Tabelle geht hervor, daß in den ältesten Stadien bei einigen Früchten 
überhaupt keine Erhöhung des Widerstandes mehr zu erzielen war. 
Eine weitere Versuchsreihe befaßte sich mit der künstlichen Reifung 
von Tomaten, die in schwachgelbem Zustand von den Pflanzen gepflückt 
und bei 15° im Dunkeln nachgereift wurden. Der Reifeverlauf ist bei 
dieser Temperatur nach Farbe, Geschmack und Atmungsintensität zu 
urteilen vollkommen normal, während bei tieferen Temperaturen, 
ungefähr ab 10°, sich stark pathologische Erscheinungen, unter anderem 
Ausbleiben der Lycopinbildung, anomale Atmung usw. einstellen. Die 
bei diesem Nachreifeversuch erzielten Ergebnisse sind in Tabelle 2 
zusammengefaßt und entsprechen ganz denjenigen bei Früchten, die in 
verschiedenen Reifestadien von der Pflanze genommen wurden. 


Tabelle 2. Erhöhung des elektrischen Widerstandes durch Narkose 
von Tomaten, die in gelblich-grünem Zustand geerntet und bei 15°C 
nachgereift wurden. 

t = 15° C; Chloroformdosis: 0,3 cm?/l Atmosphäre. Anstieg des Widerstandes 
in Prozent vom Ausgangswert. 





Durch- 
Anzahl der Extremer 
m 5. untersuchten ia tliche Wert Bemerkung 
Früchte |prhöhung“in%| 32% 








0 6 29,5 48,7 

3 6 22 37,4 Farbe: stark gelb 

5 8 12,7 25,5 Farbe: gelb bis 

8 + 4,5 8,2 Farbe: orange bis rot, bei einer 














Frucht gar kein Effekt 


Bei reifenden Tomaten (höchstwahrscheinlich auch bei Äpfeln) läßt 
sich also eine ans Plasma gebundene Umwandlung aufdecken, die vom 
grünen Zustand der Früchte an bis zu ihrem natürlichen Ende einförmig 
abfallend fortschreitet. Das steht in betontem Gegensatz zu anderen 
physiko-chemischen Veränderungen des Plasmas der Zellen reifender 
Früchte, nämlich solchen, die während eines mittleren Reifestadiums 
eine Umkehr in der Richtung erfahren, deren bildliche Darstellung also 
einen ausgesprochenen Gipfelpunkt zeigt. In Abb.3 sind die in der 
vorhergehenden Mitteilung bereits näher erörterten Werte für das Pro- 
dukt aus Kapazität und Widerstand bei den verschiedenen Reifestadien 


Planta Bd. 31. 21 
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von Tomaten aufgetragen. Die besonders weite Streuung im unaus- 
gewachsen griinen und im iiberreif roten Zustand ist aus den bereits 
besprochenen Gründen leicht erklärlich : der wahre Reifegrad ist in diesen 
Fällen äußerlich nicht festzustellen, das Produkt Widerstand x Kapazität 
ebenso wie die Narkosereaktion sind demgegenüber viel feinere Indi- 
katoren für den Reifeverlauf, mit ihrer Hilfe ist eine weitere Aufgliederung 
auch dieser durch das Auge hinsichtlich ihres Reifegrades nicht zu 
= trennenden Früchte môglich. Die zu- 
=] . nächst störend erscheinende weite Streu- 
ung unterstreicht also den Wert dieser 

> 7 . vom Plasma bestimmten Größen noch 
ganz besonders. Im Narkoseeffekt unter- 
\ scheiden sich allerdings die von uns 
untersuchten unausgewachsenen und 

4 ausgewachsenen grünen Tomaten nicht 




















wesentlich, es handelte sich jedoch bei 
| den unausgewachsenen schon um ziem- 
lich groBe Früchte. Die Untersuchung 
‘ jüngerer Stadien soll mit einer etwas 
_|° verfeinerten Apparatur demnächst in 
? Angriff genommen werden. 


OR Bekanntlich durchläuft auch die In- 
tensität der Atmung, gemessen an der 
—  CO,-Abgabe, während der Reifung von 
| Tomaten ähnlich wie bei den meisten 
a Me “MN ME a Friichten, eine eingipfelige Kurve, wo- 
Abb. 3. Werte für das Produkt aus bei bemerkenswerterweise das Maximum 
Widerstand (in Ohm) und Kapazität der Atmung auch gerade zwischen der 
vou Tomaten. Jeder Punkt lt für Gelb- und Rotfärbung der Tomaten 
t. Die miteinander verbun- liegt (GUSTAFSON 1929, PAECH 1938 c). 
cate Gun. 3 es oan, Diese auffallende Parallele zwischen 
NE tee ——— einer physiko-chemischen Veränderung, 
die sich im Produkt aus Kapazität 
und Widerstand ausdriickt, und dem wichtigsten Stoffwechselvorgang, 
der Atmung, dürfte nicht zufällig sein; allerdings läßt sich zunächst 
nicht entscheiden, welche von den beiden Erscheinungen primär ist, 
und welcher Art die Beziehungen zwischen beiden sind. 

Zum AbschluB dieser Untersuchungen über die Reifung vonFrüchten mag 
nochmals hervorgehoben werden, daß neben solchen physiko-chemischen 
Veränderungen, die in Analogie zur Atmung während der Fruchtreifung 
zunächst ansteigend und erst in den letzten Stadien abfallend verlaufen, 
andere nachgewiesen werden können, die schon von den hier unter- 
suchten jüngsten grünen Stadien an monoton abwärts gerichtet sind. 
Es besteht kaum ein Zweifel, daß die letztgenannten als die Altersver- 
änderungen in einem tieferen Sinne anzusprechen sind. 
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Versuche mit Spargel. 


Zur Nachprüfung der Vermutung, daß die nachlassende Narkose- 
reaktion nicht nur ein den reifenden Früchten, sondern allen alternden 
Geweben zukommendes Merkmal darstellt, mußten andere Organe 
herangezogen werden, deren physiologisches Alter leicht abzuschätzen 
ist, und die sich für die Untersuchung mit Hilfe unserer Methode eignen. 
Da die Bestimmung des elektrischen Widerstandes um so einfacher und 
genauer geschehen kann, je größer die Elektrodenflächen sind, konnte 
es sich zunächst nur um fleischige Pflanzenteile handeln. Ein recht 
brauchbares Objekt schien uns der Spargel zu sein, und zwar die für den 
Verzehr verwendeten etiolierten Triebe von ungefähr 20 cm Länge, 
deren genauere physiologische Untersuchung zudem aus praktischen 
Gründen sehr erwünscht ist. 

Bei den Spargelstangen war in den einzelnen Regionen ein verschie- 
denes Verhalten dem Narkotikum gegenüber zu erwarten. Aus tech- 
nischen Gründen mußte die äußerste Spitze von ungefähr 3 cm Länge 
mit den jungen Blättchen 
und Blattanlagen ausge- Tabelle3. Maximale Erhöhung des Wider- 


1 . standes in verschiedenen Teilen von 
n werden. Die Stangen Spargelstangen nach Zugabe 








wurden in 4 Teile getrennt verschiedener Mengen Chloroform. 
(Spitze, Mitte,, Mitte,, (Anstieg in % vom Anfangswert.) 
Basis) bei verschiedenen t = 15°C, 23. 5.—7. 6. 38. 
Chloroformkonzentra- cm? Chloroform] 

à Spitze | Mit: Mitte, | Basis 
tionen der Narkose unter- _Pro 11 Atm. | *P 
worfen. In Tabelle 3 sind 0,2 35,7 19,3 20,7 34,1 
die Ergebnisse solcher Ver- 0,3 54,5 | 35,8 | 43,7 60,4 
suche zusammengestellt. 0,4 144,9 | 133,3 | 122,7 | 105,7 
Auf denerstenBlick scheint 4 B 94,6 | 63,8 59,5 
keineirgendwieregelmäßig or 103 In a oo 
über die verschiedenen Zo- 0,6 53,5 | 48,1 | 50,3 | 53,9 
nen verteilte Reaktions- 0,7 57,4 | 56,2 | 51,3 40,3 














fähigkeit vorzuliegen. Sieht P 

man sich jedoch die Widerstanderhöhung bei der optimalen Konzentra- 
tion (0,4—0,5 ccm Chloroform/Liter) genauer an, so findet man in den 
Spitzenregionen stets einen viel stärkeren Effekt als in den basalen 
Teilen, in voller Übereinstimmung mit dem von der Spitze zur Basis 
ansteigenden Alter der Zellen. Der an reifenden Früchten abgeleitete 
Zusammenhang zwischen Alter des Gewebes und Narkoseeffekt bestätigt 
sich also auch bezüglich der verschieden alten Gewebe eines wachsenden 
Sprosses. 

Warum tritt dieses Verhalten aber nicht auch bei den niedrigeren und 
höheren Chloroformkonzentrationen klar zutage? Die superoptimalen 
Dosen ergeben deshalb kein deutliches Bild des jeweiligen Plasmazu- 
standes, weil sie im Endeffekt eine irreversible Schädigung bewirken. 
Der Anstieg des Widerstandes ist in diesem Falle nur vorübergehend, 

21* 
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und die vor dem Abfall erreichte Höhe hängt wohl von verschiedenen, 
gegeneinander wirkenden Faktoren ab, unter denen sich die durch das 
fortschreitende Alter des Gewebes bedingten feineren Unterschiede nicht 
bemerkbar machen können. Aus diesen Beobachtungen geht übrigens 
hervor, daß sich in der Resistenz gegen das Abtöten durch Chloroform 
solche Altersunterschiede, wie sie mit unserer Methode nachweisbar sind, 
nicht ausprägen würden. Bei zu niedrigen Chloroformkonzentrationen 
hingegen, bei denen die „Elastizität“ der verschieden alten Plasmen 
in bezug auf die Erhöhung des elektrischen Widerstandes nicht voll 
ausgenützt wird, scheinen ebenfalls andere Faktoren die offenbar mehr 
zufällige Stärke des Effektes zu bestimmen. Nur in dem Bereich, in 
welchem die maximale narkotische Wirkung erreicht wird, zeigen die 
Zellen, was sie zu leisten vermögen. Mit unserer Methode kann die bis 
an die Grenze ausgenutzte Reaktionsfähigkeit gegen Narkose gemessen 
werden, und darin unterscheiden sich Organe und Gewebe verschiedenen 
Alters in zahlenmäßig faßbarem Ausmaße. 

Für die Methodik der Narkose überhaupt und für deren Eignung zum 
Studium von Plasmaeigenschaften und vielleicht auch von Stoffwechsel- 
vorgängen folgt aus dieser Beobachtung, daß wesentliche Eigentümlich- 
keiten und Reaktionsweisen verborgen bleiben, wenn zu ihrer Heraus- 
arbeitung das Instrument der Narkosemethode nicht außerordentlich 
fein abgestimmt wird. Es genügt nicht, das Narkotikum in irgendeiner 
reversibel wirksamen Konzentration zu verwenden, man muß sich be- 
mühen, die optimale herauszufinden. Das wird natürlich nicht immer 
so leicht möglich sein, wie mit Hilfe der Leitfähigkeitsmessung, die auch 
an dieser Stelle beweist, daß sie die quantitative Aufzeichnung plasmati- 
scher Veränderungen mit höchster Genauigkeit gestattet. 

Zur weiteren Bekräftigung der Tatsache, daß bei Anwendung optimaler 
Chloroformkonzentrationen in einer Spargelstange die älteren Gewebs- 
teile der Basis einen wesentlich geringeren Effekt zeigen als die jüngeren 
der spitzennahen Region, sind in Tabelle 4 noch eine Reihe von Befunden 
angeführt, die einer weiter unten näher zu beschreibenden Versuchs- 
reihe entstammen. Die Unterschiede zwischen apikalen und basalen 
Zonen, die hierbei schon durchweg sehr beträchtlich sind, würden sich 
möglicherweise noch erweitern, wenn die ungefähr 3cm lange Spitze 
selbst mit einbezogen würde. Eine geeignete Abwandlung unserer Ver- 
suchsanordnung, in erster Linie kleinere Elektroden und eine empfind- 
lichere Brücke, werden das hoffentlich recht bald durchführen lassen. 

Welche Veränderung ist nun beim längeren Aufbewahren abgeschnit- 
tener Spargelstangen in bezug auf ihr physiologisches Alter zu erwarten ? 
Dem äußeren Eindreuk nach offenbar keine, denn der Entwicklungs- 
zustand, der beim Abtrennen vom Wurzelstock vorlag, bleibt unver- 
ändert erhalten. Spargelstangen ,,schieBen“ bei der Aufbewahrung nicht 
weiter, jedenfalls nicht in bedeutenderem Umfang, sie verhalten sich in 
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dieser Beziehung anders als viele grüne, besonders sukkulente Sprosse, 
die nach dem Abschneiden nicht nur an der Spitze und den Seitenknospen 
Blätter ausbilden, sondern sogar noch Blüten treiben. Wenn der mit 
Hilfe der elektrischen Leitfähigkeitsbestimmung aufzuzeichnende Nar- 
koseerfolg tatsächlich von dem physiologischen und nicht vom chrono- 
logischen Alter der Zellen abhängt, so dürfte bei gelagerten Spargel- 
stangen, deren Entwicklung nach dem Abschneiden praktisch stillzu- 
stehen scheint, im Gegensatz zu den auf dem Lager weiterreifenden 
Früchten kein wesentliches 

Nachlassen der Narkose- Tabelle 4. Spargel am 8.6.38 gestochen, 
reaktion zu bemerken sein. bei+0,5°C und 90% relativer Luftfeuchtig- 


: : keit zum Teil in Cellophan verpackt ge- 
Lee er = À om lagert. Maximale Erhéhung des elek- 
mn Bor AH I A 2 trischen Widerstandes in Prozent vom 
gefiihrten Werte, die bei Ausgangswert bei Narkose mit 0,4 cm? 
einem solchen Lagerversuch Chloroform. Vor der Narkose die ganze 











gewonnen wurden, nach- Stange jeweils 1 Tag bei 15°C 
weisen. Die Aufbewahrung ces 
von Spargel bei gewöhn- , Verpackt Unverpackt 
agerdauer 
lichen Temperaturen könnte in Tagen | Spitzen- | D... | Spitzen- | },...;. 
kaum iiber einige Tage aus- = = 
gedehnt werden. Bei +0° 0 7 eh 152 85 
bis + 1° bleiben die Stangen 6 129 82 132 58 
hingegen über einen Monat = = - 1 = 
lang frisch und gesund. Der 27 105 68 87 40 
Geschmackswert sinkt zwar 33 79 49 138 79 














allmählich ab, der Zucker 

wird veratmet, und es entwickeln sich auch bittere oder sonstige in 
frischem Spargel nicht bekannte Stoffe, aber die Zellen lassen keine 
physiologischen Schäden erkennen. Der Sproß entwickelt sich dabei 
nicht weiter, er stirbt schließlich noch im jugendlichen Zustand eines 
Hunger- oder vielleicht Vergiftungstodes. In unserem Versuch (Tabelle 4) 
fanden wir dementsprechend selbst nach 33tägiger Lagerung bei +-0,5°, 
als die Spargelstangen ihrem Ende schon sehr nahe waren, fast noch eine 
ebenso starke Erhöhung des Widerstandes durch die Narkose wie bei 
frisch gestochenem. Die ziemlich weiten Streuungen der Werte während 
des ganzen Versuches dürften darauf zurückzuführen sein, daß jeweils 
nur zwei Stangen untersucht wurden. 

Aus diesen Ergebnissen darf vorbehaltlich einer Bestätigung an 
weiteren Objekten der Schluß gezogen werden, daß die mit Hilfe der 
elektrischen Leitfähigkeitsmessung aufgezeichnete Narkosereaktion ein 
dem physiologischen Alter entsprechendes Bild bietet, und daß sie sich 
während eines Wachstums- und Entwicklungsstillstandes auch nicht 
ändert. Abgeschnittene jugendliche Organe können noch viele Tage 
leben, ohne daß sie im tieferen Sinne altern. Sie sterben schließlich nicht 
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eines natiirlichen Todes, dem eine abgeschlossene Alterung vorausgeht, 
sondern sie gleichen Kindern, die Hungers sterben miissen. Bei ihnen 
können manche Funktionen durchaus denen des wirklich gealterten 
Organismus ähneln, z. B.ein allmählich herabgesetzter Atmungsstoff- 
wechsel, der stärkere Eiweißabbau usw., ihr Plasma jedoch behält 
trotzdem seinen jugendlichen Zustand bei. Das Beispiel des gelagerten 
Spargels ist also ein weiterer Beleg dafür, daß wir mit dem verminderten 
Anstieg des elektrischen Widerstandes in Narkose eine Erscheinung des 
natürlichen Alterns bei pflanzlichen Geweben erfaßt haben. 


Versuche mit Blattstielen und Blättern. 


Zur weiteren Nachprüfung des beschriebenen Zusammenhanges 
sollten nun außer Früchten und Sprossen nach Möglichkeit noch andere 
Organe, deren Altersverlauf äußerlich leicht zu überwachen ist, heran- 
gezogen werden. Als sehr passend für unsere Methode boten sich die 
Stiele von Rhabarberblättern an, deren Alter nach dem Entfaltungs- 
zustand der Blätter wenigstens annähernd geschätzt werden kann. Die 
Elektroden wurden in diesem Falle so angeordnet, daß der Meßstrom 
quer zur Achse des Stieles floB, damit ein ,,Kurzschlu8“ über die Elektro- 
lytlésung der Gefäße und Siebröhren, der beim Strom längs zum Stiel 
zu befürchten war, wegfiel. Die optimale Chloroformdosis lag zwischen 
0,16 und 0,20 ccm pro Liter Luft. Es mußte beachtet werden, daß vor 
allem in den Stielen junger Blätter Unterschiede zwischen den einzelnen 
Zonen bestehen konnten. Bei einem gerade sich entfaltenden Blatt 
betrug die maximale Widerstandserhöhung bei 0,17 ccm Chloroform von 
der Spreite zur Stielbasis nacheinander: 63%, 76%, 83% und 84%. 
Aber auch in ausgewachsenen Stielen war der Narkoseeffekt nicht wesent- 
lich gleichartiger, z. B. 22% in der Nähe der Spreite, 24% in der Mitte 
und 28% an der Basis. Beim Vergleich von Blattstielen in verschiedenem 
Alter wurden daraufhin entweder Proben an beiden Enden des Stieles 
entnommen, oder es wurde auf die spreitennahen Teile bezogen, weil die 
Basis des Stieles am längsten jung zu bleiben scheint. Zahlreiche mit 
Rharbarberstielen, die stets frisch zu den Versuchen dem Freiland ent- 
nommen wurden, durchgeführte Messungen ergaben voll und ganz das 
gleiche Bild von der Reaktion verschieden alter Gewebe auf Chloroform- 
narkose, wie es schon bei Früchten und Sprossen gefunden worden war. 
In Tabelle 5 sind einige Beispiele aufgeführt. Die Reaktion lief ziemlich 
rasch ab, schon nach 60—80 Min. war das Maximum erreicht. Obwohl 
eine genaue Bestimmung des Blattalters in den Zwischenstadien nicht 
so leicht fällt, bestehen doch zwischen den ältesten und jüngsten Blatt- 
stielen so große Unterschiede, daß an einem Vorhandensein von Über- 
gangsstadien, die zum Teil auch mit erfaßt wurden, nicht zu zweifeln ist. 
Bei der Beurteilung der Reaktion der ältesten Stiele ist zu bedenken, 
daß der Blattstiel bei Rhabarberblättern am längsten frisch bleibt. 
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Wenn das Blatt schon ganz vergilbt und vertrocknet ist, findet man 
den Stiel noch voll turgeszent und das Chlorophyll in ihm nicht stark 
verändert vor. Diese für die Rückführung der im vergilbenden Blatt 


Tabelle 5. Maximale Erhöhung des Widerstandes bei Narkose der 
Blattstiele von Rheum hybridum. Verschieden alte Blätter am gleichen 
Tage jeweils von derselben Pflanze aus dem Freiland entnommen. 














Zimmertemperatur. 

Zustan: lattes, Erhéhung des x 

Detum d'A alé Winds Widerstandes | Doi sem/i 
7. 7. 39 | Sehr altes, aber noch nicht vergilbendes Blatt 7 0,16 
Sehr junges, unentfaltetes Blatt .... . 90 0,16 
8. 7. 39 | Alt, noch nicht sichtbar vergilbend . . . . 10,7 0,18 
Jung unentfaltet, weiter als vom 7.7. . . 75 0,18 
10. 7. 39 | Alt, beginnt zu vergilben ........ 7 0,18 
Jung, ziemlich weit entfaltet. ...... 33 0,18 
12. 7. 39 | Alt, noch nicht vergilbend . ....... 4 0,18 
Sehr jung, unentfaltett.......... 100 0,18 
13. 7. 39 | Ziemlich jung, entfaltet . . . . . . . . . 28 0,18 
POLAR VO à Danser vrlié re à mis 0—10 0,18 
Jung, sich entfaltend . . . . . . . . . . 60 0,18 





anfallenden löslichen Stoffe nützliche längere Lebensdauer des Blatt- 
stieles kommt bei unseren Versuchen darin zum Ausdruck, daß wir nur 
ein einziges Mal bei einem solchen Stiel gar keine Wirkung der Narkose 
auf den elektrischen Widerstand festgestellt haben, während dies bei 
Früchten in den letzten Altersstadien ja häufiger vorkam. 


Schließlich sollte an Blättern selbst der vermutete Zusammenhang 
zwischen Alter und Narkoseerfolg nachgeprüft werden. Blätter von 
Sempervivum tectorum ließen sich gerade noch mit unseren relativ großen 
Elektroden untersuchen. Der leitende Querschnitt war der Dicke des 
Blattes entsprechend verschieden, auch der Abstand der Elektroden 
richtet sich nach der Größe des Blattes. Aus technischen Gründen 
konnten die jüngsten Blätter leider nicht einbezogen werden, auch hier 
ist erst nach einer Verfeinerung der Apparatur an ein weiteres Vordringen 
zu denken. Die optimale Dosis betrug für Sempervivum-Blätter 0,16 bis 
0,18 cem Chloroform pro Liter Luft. Die Reaktion verlief sehr rasch. 
Bereits nach 60 Min. war das Maximum meist erreicht. Zu den Ver- 
suchen (im Juli 1939) wurden die Rosetten stets frisch aus dem Freiland 
geholt. Abgeschnittene Rosetten in Leitungswasser gestellt vergilben 
im Sommer außerordentlich rasch. Sie eignen sich deshalb nicht zu 
fortgesetzten Altersbestimmungen. Es dürfen deshalb auch nur die 
Blätter direkt miteinander verglichen werden, die von der gleichen frischen 
Rosette stammen. Die Tabelle 6 gibt einige Ergebnisse mit Sempervivum- 
Blättern wieder. Sie bedürfen keiner besonderen Erklärung, in jeder 
Rosette reagieren erwartungsgemäß die älteren Blätter viel schwächer 
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auf die gleiche Chloroformdosis als die jüngeren. Wir mußten uns noch 
davon überzeugen, wieweit regionale Unterschiede im selben Blatt 
bestanden. Das war nicht immer der Fall, oft jedoch traten beträchtliche 
Differenzen auf, z. B. betrug bei einem Blatt mittleren Alters die maximale 


Tabelle 6. Maximale Erhöhung des Widerstandes bei Blättern von 
Sempervivum tectorum durch Narkose. 0,16cem Chloroform pro 1 Liter 
Luft. Zimmertemperatur. 











Maximale 

Datum Zustand der Blätter Erhöhung 
2.6.90 | Bees Bab... . 2. TIL. 26 
Blatt mittleren Alters. . . . . . . . . . . . . . . .. 32 
Blatt mittleren Alters. . . . . . . . . . . . . . . .. 42 
A ER rer Er 71 
7.6.39 | Die 2 ältesten, noch nicht gilbenden Blätter einer Rosette | + 
Dieselbe Rosette, 10. Blatt von unten . . . . . . . .. 23 
Dieselbe Rosette, 15. Blatt von unten . . . . . . . .. 22 
Dieselbe Rosette, jüngere eben gestreckte Blatter... . = 
Noch jüngere Blätter, nur wenig gestreckt ....... 2 
12. 6. 39 | Altestes Blatt einer Rosette, schwach vergilbend . . . . 0 
Ganz junges Blatt derselben Rosette. . . . . . . . . . 74 





Erhéhung mit 0,18 cem Chloroform von der Spitze nach der Basis nach- 
einander 67%, 24% und 10%. Das bedeutet also, daß die Spitze wesent- 
lich jünger erscheint als die Basis. im Gegensatz zu dem, was man 
üblicherweise nach dem Entwicklungsgang der Blattzonen annimmt. 
Ob ausgewachsene Blätter von Sempervivum darin eine Ausnahme 
bilden, konnten wir nicht feststellen. Auf jeden Fall fangen ausgewachsene 
abgeschnittene Blätter, die im Dunkeln aufbewahrt werden, von der 
Basis her an zu vergilben und zu infiltrieren. Die Spitze ist nach einigen 
Tagen noch ganz grün, während die Basis bereits gelblich und glasig 
infiltriert erscheint, das würde also mit unseren Altersbestimmungen in 
Übereinstimmung zu bringen sein. Bei den vergleichenden Messungen 
an verschieden hoch inserierten Blättern der gleichen Rosette wurden die 
Elektroden mit Ausnahme der jüngsten untersuchten Blättchen in der 
Blattmitte eingestochen, so daß die Vergleichbarkeit der Werte wohl 
gewährleistet ist. 

Das Abtasten größerer Blätter auf verschieden rasch alternde Zonen 
hin wäre sicher sehr interessant, vor allem im Hinblick darauf, daß das 
Vergilben meist nicht gleichmäßig über das ganze Blatt, sondern stellen- 
weise früher beginnt. Die Verhältnisse scheinen ähnlich zu liegen wie 
bei Tomatenfrüchten, bei denen ja auch manche Stellen in der Verfär- 
bung vorauseilen. Es ließe sich dann auch leicht entscheiden, ob das 
Vergilben stets nach Erreichen eines bestimmten physiologischen Alters 
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einsetzt, oder ob es mehr durch äußere Umstände bestimmt wird. Weiter- 
hin bedarf auch das Altern und Vergilben abgeschnittener Blätter, das zum 
Teil viel rascher aber zum Teil langsamer als an der Pflanze vonstatten 
geht, besonderer Untersuchung hinsichtlich der plasmatischen Grundlagen 
und Begleiterscheinungen. 


Rückblick. 


Rückblickend auf die Ergebnisse aller unserer Versuche können wir 
also nochmals feststellen, daß mit dem Altern von Früchten, Sprossen, 
Blattstielen und Blättern ein stetiges Nachlassen der durch Chloroform- 
narkose hervorgerufenen Erhöhungen des elektrischen Widerstandes der 
Gewebe einhergeht. Nach diesen Befunden ist es also möglich, durch 
Verquickung von Narkose und Leitfähigkeitsmessung eine Bestimmung 
des physiologischen Alters verglichen mit den vorausgehenden oder fol- 
genden Stadien zu treffen. Die Zeit, während der die Entwicklung still- 
steht, selbst wenn sie bis zum Hungertode andauert, prägt sich in diesem 
Merkmal nicht aus, sie bedeutet kein Altern im tieferen Sinne. 

Der Gedanke liegt sehr nahe, danach zu fragen, ob auf diesem Wege 
nicht eine für alle Arten von Gewebe gültige Altersskala aufgestellt werden 
kann. An ihr müßte dann ohne einen Vergleich mit vergangenen oder 
kommenden Zuständen das Alter bzw. die Vitalität jedes beliebigen 
Organes ohne weiteres abzulesen sein. Dieses Unterfangen erscheint 
zwar beim augenblicklichen Stand der Untersuchungen noch etwas 
gewagt, die Ansätze zu seinem Gelingen sind jedoch schon vorhanden. 
Tragen wir für sämtliche untersuchten Organe den Bereich, in welchem 
sich die Erhöhungen des Widerstandes durch Narkose bewegt, neben- 
einander auf, so läßt sich unschwer eine deutliche, zahlenmäßig faßbare 
Abstufung von den jüng- 


sten zu den ältesten Ge-  Tabelle 7. Bereiche der maximalen Erhöhung 
weben herausfinden. In bei der für die einzelnen Objekte optimalen 





Tabelle 7 sind diese Wer- Chloroformkonzentration. 
te zusammengestellt. 
. , S Istangen : 

Noch anschaulicher tritt "eee RE ra 152—79 % 
derZusammenhang viel- Po ae i rar ee RE, | 

i i " rber, junge ttstiele. . . . . 00— 
leicht dk Der: in Matter (chap die jüngeien) | 14— 0% 
stellung in Abb. 4 her- Tomaten. ............. 70— 0% 
vor. Es sei nochmals Tomaten, grün . . . . . . . . . . . = 
ganz besonders betont, Tomaten Bot.  : 2.2.2... | 1 
daß sich aus diesen Zah- Äpfel De rt 30— 0% 
len wohl der physiologi- barber, alte Blattstiele . . . - - 10— 0% 





sche Zustand, abernicht 

das nach Tagen zu zählende chronologische Alter, und damit zwar die 
physiologische Vitalität, aber nicht die voraussichtliche Lebensdauer 
entnehmen lassen. Sie geben somit nicht ohne weiteres Anhaltspunkte 
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fiir die Haltbarkeit der bei praktischen Lagerversuchen wichtigen Ob- 
jekte. Physiologisch hingegen miissen die durch gleiche prozentuale 
Erhéhung des Widerstandes gekennzeichneten Stadien ungeachtet der 
Gesamtlebensdauer des Organes direkt vergleichbar sein. Die Erweite- 
rung des Bildes könnte durch Einbeziehung noch jüngerer Gewebe, 
z.B. von Knospen und Meristemen, erfolgen. Auch die Umwandlung 
von Dauergeweben in sekundäre Meristeme dürfte für die Reichweite 
der hier beschriebenen Erscheinungen 

recht interessante Aufschlüsse bieten. 
Im Hinblick auf das Vorhaben, phy- 
i N siko-chemische Veränderungen des Plas- 
g mas wahrend des Alterns aufzudecken, 


| Spitzenregion 


> können wir noch auf einen anderen 

2 sehr wichtigen Punkt der letzten Zusam- 

2 § menstellung hinweisen. Es gelingt näm- 

3 ; lich, an Hand der hier beschriebenen 

: Erscheinung sowohl Organe, die nach 

allen sonstigen Lebensäußerungen be- 

& urteilt sich auf der aufsteigenden Linie 

> ihrer Vitalität bewegen (z. B. Spargel- 

sprosse, junge Blätter und Blattstiele), 

i als auch solche, die den Gipfel ihrer 

I _ Leistungsfahigkeit bereits überschritten 

haben (Früchte, alte Blätter und Blatt- 

des stiele), in einer geradlinig absteigenden 

opikmnien Ghlwöformkonscntratien. Reihe zu ordnen. Die an der Wider- 

standserhöhung abzulesende Narkose- 

wirkung scheint also von einer für das Altern der Zellen im tieferen 

Sinne entscheidenden Plasmawandlung beeinflußt zu werden, die sich 

unabhängig von den zunächst mit wachsender und erst später mit 

fallender Intensität ablaufenden Stoffwechselvorgängen vollzieht. Die 

Entscheidung, ob es sich dabei schon um die eigentliche Ursache des 

Alterns oder doch nur um eine Begleiterscheinung handelt, ist jetzt 
allerdings noch nicht zu fällen. 


Auswertung. 

Verlassen wir nun die bloße Beschreibung der experimentell auf- 
gedeckten Altersveränderung und versuchen sie zu analysieren und zu 
anderen Eigenschaften und Fähigkeiten des lebenden Plasmas in Be- 
ziehung zu bringen; denn bei den Versuchsbefunden selbst handelt es sich 
ja lediglich um den elektrischen Widerstand des Gewebes bzw. dessen Leit- 
fähigkeit. Die Veränderung dieser Größen durch Narkotika stellt einen 
nicht ohne weiteres durchsichtigen, verwickelten Vorgang dar, der voraus- 
sichtlich auf. einfachere Erscheinungen und Reaktionen im Plasma 
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zurückführbar ist. Erst nachdem wir uns davon ein Bild gemacht haben, 
können wir daran gehen, aus der mit dem Alter sich verändernden 
Narkosewirkung etwas über die ihr zugrunde liegende Wandlung des 
Plasmas abzuleiten. 

Bei den äußerst dürftigen sicheren Kenntnissen über den Feinbau 
des Plasmas begegnen uns bei der Frage nach dem Mechanismus der 
Widerstandserhöhung durch Narkose und noch mehr bei der Erklärung 
ihrer Altersbezogenheit die allergrößten Hindernisse. Unglücklicherweise 
läßt sich noch nicht einmal mit Sicherheit feststellen, worauf eigentlich 
der außerordentlich hohe elektrische Widerstand des lebenden Plasmas 
gegenüber dem toten beruht. Wirkt das Plasma oder wenigstens die 
Plasmahaut als eine siebartige Sperrschicht, die den für Ionendurchschnitt 
freien Querschnitt außerordentlich verengt, oder wirkt es eher wie ein 
schlechter Isolator, in dem etwa elektrisch geladene Eiweißmoleküle 
oder andere ionisierte Gruppen eine geringe Stromleitung gestatten, 
an der sich überhaupt keine freibewegliche Ionen beteiligen ? 

Aus begreiflichen Gründen ist es oft nicht leicht zu entscheiden, ob 
eine an lebenden Zellen beobachtete Erscheinung auf das gesamte Plasma 
oder nur auf eine dünne oberflächliche Schicht, eine Membran, zu be- 
ziehen ist. Was die Lokalisation des außerordentlich hohen Widerstandes 
lebender Zellen anbetrifft, so spricht vieles zugunsten einer Membran, 
obwohl man nicht außer acht lassen darf, daß bei Erhöhung des Wider- 
standes andere Zonen als begrenzende Schicht dazwischentreten können, 
oder daß sich gleichsinnig mit den Wandlungen der Oberflächenschicht 
auch Änderungen des Gesamtplasmas vollziehen. 

GELFAN gelang es, mit feinsten Elektroden den Widerstand innerhalb 
des Plasmas der Nitella-Zelle zu bestimmen. Er fand ihn verhältnis- 
mäßig niedrig, nur um ein Geringes höher als denjenigen des Zellsaftes, 
während ja der Widerstand quer durch das ganze Plasma ungefähr 
10—20mal so groß ist. Der Beweglichkeit der Ionen wird also offenbar 
erst in den Randschichten ein Diffusionshindernis in den Weg gestellt. 
MoCLenpon (1927) hat auf Grund von Leitfähigkeitsbestimmungen an 
roten Blutkörperchen, die wohl von allen tierischen Zellen am ehesten 
mit den pflanzlichen verglichen werden dürfen, auf eine Membran von 
molekularer Dicke geschlossen. Sie müsse einen sehr hohen spezifischen 
Widerstand besitzen, ließe aber wegen der äußerst geringen Dicke doch 
einen verhältnismäßig raschen Ionendurchtritt zu. Ob die zwar geringe 
aber doch gut meßbare Leitfähigkeit lebender Zellen der Bewegung an- 
organischer Ionen oder der Stromleitung durch organische Elektrolyte, 
etwa Aminosäuren oder Eiweißen, zuzuschreiben ist, läßt sich bis heute 
nicht mit Sicherheit entscheiden. Solange das Gegenteil nicht bewiesen 
werden kann, haben wir keine Veranlassung, eine von beiden Möglich- 
keiten von vornherein auszuschließen. BEUTNER, Mann und BLANTON 
entwickeln eine Auffassung, wonach die geringe Leitfähigkeit des Plasmas 
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der Anwesenheit von freien Fettsäuren in einer Lipoidmembran zu ver- 
danken sei. Der von ihnen angeführte Modellversuch, nach Zusatz von 
5% Ölsäure zu einer Ester-Aminmischung (als Modell der Membran!) 
eine Erhöhung der Leitfähigkeit zu erzielen, ist jedoch alles andere als 


Das lebende Plasma übt nun neben seinem hohen Oxmschen Wider- 
stand noch eine kapazitative Wirkung aus und unterscheidet sich dadurch 
wesentlich von allen einfachen hydrophilen Kolloiden. Diese Kapazität 
verschwindet mit dem Abtöten praktisch vollkommen und ist somit 
ein Charakteristikum der lebenden Zelle. Sie darf deshalb bei allen 
Vorstellungen über die Struktur des lebenden Plasmas nicht vernach- 
läßigt werden. BLiNKs (1936) hat die Möglichkeit ausführlich erörtert, 
die zur Entstehung dieser Kapazität führen können. Da diese stark 
von der Frequenz des Meßstromes bestimmt wird, kann es sich nicht 
ausschließlich um eine statische, also einem Kondensator vergleichbare 
Kapazität handeln, sie scheint vielmehr in der Hauptsache auf Polari- 
sationsphänomenen zu: beruhen. Es müssen eine oder mehrere Grenz- 
flächen vorhanden sein, durch welche die Ionen der einen Ladung eine 
größere Beweglichkeit haben als die entgegengesetzt geladenen. Auch 
GILDEMEISTER hat sich bereits für Polarisation ausgesprochen, er wollte 
sie allerdings nur auf die Hautschichten pflanzlicher Organe begrenzt 
wissen. Die mit dem Oxmschen Widerstand gleichzeitig gemessene 
Kapazität deutet somit auf Phasengrenzen im Plasma hin und stimmt 
darin mit manchen stoffwechselphysiologischen Beobachtungen überein, 
auf die hier nicht näher eingegangen werden soll. 

Eine einseitige, und im Hinblick darauf, daß es sich gar nicht um eine 
statische Kapazität handelt, auch unberechtigte Auswertung dieser 
Kapazitätsmessungen hat oft dazu geführt, die Plasmamembran als 
einheitlichen oder durchbrochenen Lipoidfilm von 1—3 Molekülen Dicke 
anzusprechen (DANIELLI und Davson; DANIELLI). Auch BLINES (1936) 
befürwortet eine isolierende, wahrscheinlich Lipoidoberfläche, die ge- 
gebenenfalls als ,,Lipoidsieb“ ausgebildet und von molekularer Dicke 
sein könnte. Allerdings drückt er sich mit größtem Vorbehalt gerade 
über diesen Punkt aus. OsTERHoUT (1937a, b, c) ist in seiner Vorstellung 
noch weniger bestimmt. Nach ihm besteht die Oberfläche des Proto- 
plasmas aus einer dünnen Schicht von niedriger Dielektrizitätskonstante, 
die weitgehend impermeabel für Ionen ist und den Stoffeintritt reguliert. 
Die für den Ionenübertritt entscheidende Schicht verhält sich weder 
wie eine Protein- noch Kollodiummembran, sondern eher wie eine 
Flüssigkeit eines nicht wäßrigen Lösungsmittels, die aber trotzdem nicht 
homogen ist. Schließlich zwingt ihn die Beobachtung der vielseitigen Be- 
einflußbarkeit der Ionenbeweglichkeit durch den Protoplasten dazu, 
anzunehmen, „daß es unwahrscheinlich ist, daß die Protoplasmamembran 
aus einer monomolekularen Schicht besteht‘. 
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Die Anschauung von der Plasmaoberfläche als einem einheitlichen, 
die ganze Zelle umhüllenden Lipoidfilm widerspricht aber einigen funda- 
mentalen Erscheinungen, z. B. der leichten Durchlässigkeit des Plasmas 
für Wasser und für kleinmolekulare, wasserlösliche Nichtelektrolyte. 
Weitere experimentelle Belege gegen einen zusammenhängenden Lipoid- 
film bringen Brooks (1938) sowie Korao und CHAMBERS. Ein solcher 
Lipoidfilm ist aber auch zur Erklärung der Leitfähigkeits- und Kapa- 
zitätsverhältnisse, wie wir zeigen werden, gar nicht unumgänglich not- 
wendig, sogar nicht einmal zweckmäßig. 

Bestimmungen des elektrischen Widerstandes beim absterbenden 
Froschmuskel scheinen unseres Erachtens in eine Richtung zu weisen, 
die zu einer treffenderen Vorstellung führt, obwohl sie die Beobachter 
(BEUTNER, Mann und BLANTON) in einer zu sehr an den Lipoidfilm ge- 
bundenen Weise ausdeuten. Im Froschmuskel (Gastrocnemicus) steigt 
nach der Präparation der Widerstand bei 23° C zunächst 45 Min. lang an, 
erreicht 20% über dem normalen Wert ein Maximum und fällt erst danach 
auf den Todeswert ab. Die von den Verfassern versuchte Erklärung 
mit Hilfe des Abbaues freier Fettsäuren im Lipoidfilm ist sehr willkürlich, 
und die zur Stützung angeführten Modellversuche sind unbegründet 
und nicht überzeugend (s.oben). In jüngster Zeit hat SEELICH eine 
Beobachtung mitgeteilt, die den Sachverhalt wohl eher aufzuhellen 
gestattet. Bei stufenweiser Denaturierung von Eiweißen findet zunächst 
eine Volumenabnahme und erst später die der vollständigen Ausflockung 
entsprechende Volumenzunahme statt. Das deutet darauf hin, daß die 
erste Phase der Denaturierung eine Steigerung der Hydratation ist, und 
erst sekundär die zur Koagulation führende Abnahme der Hydratation 
folgt. Die Veränderung des elektrischen Widerstandes beim absterbenden 
Muskel könnte also durch eine gleichgerichtete Hydratationsveränderung 
der Plasmaproteine zwanglos erklärt werden, wenn noch andere Hin- 
weise dafür vorlägen, daß einer erhöhten Hydratation ein erhöhter 
Widerstand entspräche. Tatsächlich ist jedoch das Gegenteil der Fall: 
mit steigender Hydratisierung hydrophiler Kolloide muß ihr Widerstand 
sinken, d.h.ihre Leitfähigkeit steigen, ebenso wie die Permeabilität 
steigt (GELLHORN) und der Filtrationswiderstand für Wasser geringer 
wird (pe Haan). Auch die Permeabilität kombinierter Kollodium- 
Gelatinemembranen hat bei pp 4,7, dem isoelektrischen Punkt der 
benützten Gelatine, ein Minimum (Rısse). So zeugt alles dafür, daß bei 
einfachen Kolloiden der Widerstand mit zunehmender H ydratation absinken 
muß. Die scheinbar entgegengesetzte Angabe von HrroHcock, daß die 
Permeabilität von Kollodiummembranen, die mit Gelatine bedeckt sind, 
in der Nähe des IEP vom Protein am größten sei, ist auf eine bei geringerer 
Quellung weniger wirksamen Verstopfung der Poren der Kollodiumhaut 
zurückzuführen. Die permeabilitätsbestimmenden Poren der Membran 
werden durch die gequollenen Gelatineteilchen verstopft. Daß der auf 











326 Karl Paech: 
das Protein entfallende Teil der Leitfähigkeit im IEP ebenfalls ein 
Minimum durchläuft (s. PAULI und VaLK6, 8. 433), weist in dieselbe 
Richtung. 

Unter der Annahme, das Plasma bzw. die für den Ionendurchtritt 
verantwortliche Membran habe den Charakter eines einfachen hydro- 
philen Kolloides, müßte beim Absterben des Froschmuskels und den 
dabei sich abspielenden Denaturierungsvorgängen der Proteine mit der 
zunächst zu- und dann abnehmenden Hydratation genau der entgegen- 
gesetzte Verlauf des elektrischen Widerstandes erwartet werden, der 
sich im Versuch ergibt. Wir werden weiter unten von einer anderen 
Seite her nochmals auf den gleichen Widerspruch stoßen, der sich aber 
durch eine den wirklichen Verhältnissen näher kommenden Vorstellung 
von der Plasmahaut beseitigen läßt. Hier wollen wir nur festhalten, 
daß die Plasmamembran nicht als ein zusammenhängender Lipoidfilm 
und nicht als einfaches hydrophiles Kolloid gedacht werden kann, weil 
diese Auffassung mit einer Reihe von Beobachtungen nicht in Überein- 
stimmung zu bringen wäre. Die Annahme einer gelartigen Membran statt 
eines Sols verhilft zu keiner besseren Erklärungsmöglichkeit, weil die 
elektrische Leitfähigkeit durch den Übergang eines Sols in die Gelform 
sich nicht wesentlich verändert (vgl. GELFAN). 

Wenden wir uns zunächst dem Mechanismus der Chloroformwirkung 
zu, die mit dem Alter der Zellen eine so auffallende Wandlung durch- 
macht. Eine Erörterung der Narkose ganz allgemein und der Einzelheiten 
ihres Verlaufes bei pflanzlichen Zellen soll hier nicht unternommen 
werden, weil wir selbst dazu keine ausgedehnten Versuche mit verschie- 
denen Narkoticis beigebracht, sondern uns nur auf die Verwendung des 
Chloroforms beschränkt haben. Von dem vielgliedrigen Erscheinungsbild 
der Chloroformwirkung interessieren hier wiederum nur die physiko- 
chemischen Züge, während die am Stoffwechsel beobachteten Ver- 
änderungen nicht oder höchstens beiläufig berücksichtigt werden 
müssen. 

Nach einer neueren kritischen Würdigung aller Narkosetheorien 
kommen Meyer und Hemi zu der allerdings an tierischen Organismen 
abgeleiteten ‚Regel, daß Narkose eintritt, wenn ein beliebiger, chemisch 
indifferenter Stoff in einer bestimmten molaren Konzentration in die 
Zellipoide eingedrungen ist. Diese Konzentration ist von der Tier- und 
Zellart abhängig, vom Narkotikum jedoch unabhängig‘. Es soll hier auch 
nicht näher darauf eingegangen werden, wieweit Narkose bei Pflanzen 
derjenigen bei Tieren gleichzusetzen ist, und ob wenigstens die primären 
zellphysiologischen Wirkungen in beiden Organismenreichen die gleichen 
sind. Die Tatsache, daß alle anästhetisierenden Agentien stark fett 
löslich sind, spricht sehr dafür, daß die Narkosewirkung auch in der 
pflanzlichen Zelle irgendwie an die Lipoide gebunden ist. Weiterhin 
müßte nach der ‚Regel‘ von MkyER und HemMinoch angenommen werden, 
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daß offenbar das Verhältnis zwischen Lipoid- und Narkotikummolekülen 
für das Zustandekommen der Narkose von Bedeutung ist, obwohl wir 
darin noch keinen zuverlässigen Baustein einer Vorstellung vom Mecha- 
nismus der Chloroformwirkung erblicken wollen. 

Die Möglichkeit, daß sich der Einfluß vom Chloroform auf die Leit- 
fähigkeit erst auf dem Umweg über eine chemische Reaktion, die se- 
kundär die Plasmastruktur verändert, geltend macht, können wir auf 
Grund unserer Versuche bei verschiedenen Temperaturen ausschließen. 
Die Steigerung des Widerstandes findet bei tieferen Temperaturen zwar 
langsamer statt (vgl. Abb. 1), jedoch liegt der Temperaturkoeffizient 
weit unter denjenigen, die für chemische Vorgänge bekannt sind. Bei- 
spielsweise war bei Äpfeln das Maximum bei +20° nach ungefähr 2 Stun- 
den, bei + 0,5° erst nach 3 Stunden erreicht. Das entspricht also einem 
Q von ungefähr 1,22, d.h. einer Temperaturabhängigkeit, wie sie für 
physikalische Vorgänge, z. B. Diffusion oder die Ionenbeweglichkeit 
charakteristisch ist. 

Bedauerlicherweise sind in vielen Fällen die Beobachtungen über 
die Chloroformwirkung ohne Beriicksichtigung seiner Konzentration 
gesammelt worden, was ihre exakte Auswertung fast unmöglich macht, 
denn wir wissen aus vielen Erfahrungen, daß die Wirkung eines Nar- 
kotikum bei höheren Konzentrationen genau entgegengesetzt derjenigen 
sein kann, die es in geringerer Menge hervorbringt. Bei tierischen Ob- 
jekten äußert sich das bekanntlich darin, daß geringe Dosen anregend, 
größere aber lähmend wirken. Mit genau eingestellten Konzentrationen 
fanden KocHMAnN an der Fibrinflocke und am lebenden Muskel und 
DETTE an Muskelbrei, daß die Narkotika, unter Einschluß des Chloro- 
forms, in kleinen Konzentrationen eine quellungsfördernde, in höheren 
dagegen eine entquellende Wirkung auf die Plasmakolloide ausüben, und 
zwar sollten beim Froschmuskel die höheren die lähmenden sein. 

Bei Zellen von Saccharomyces Ludwigii beobachteten Napson und 
Meisz nach Zugabe von Chloroform zunächst das Auftreten von kleinen 
Vakuolen, die aber rasch wieder verschwanden, worauf die Zentral- 
vakuole und das gesamte Zellvolumen zunahmen. Die Permeabilität 
für Methylenblau und Neutralrot wird dabei herabgesetzt. Der Vorgang 
soll reversibel sein. Eine Ausdeutung ist hier nur so weit möglich, daß 
man sagen kann, Chloroform wirkt auf die Hydratisierung der Kolloide 
ein. Vakuolenbildung in Chloroformdampf tritt auch bei sich teilenden 
Tradescantia-Haarzellen auf (WADA). BRINLEY stellt bei angeblich 
reversibler Chloroformnarkose raschere Brownsche Molekularbewegung 
in Amöben fest. Sieht man sich jedoch seine Abbildungen genauer an, 
so gewinnt man die sichere Vorstellung, daß das Plasma in vollständiger 
Auflösung begriffen ist. Dementsprechend kommt FREDERIKSE nach 
sehr vorsichtig mit wesentlich niedrigeren Chloroformkonzentrationen 
am selben Objekt angestellten Versuchen zum entgegengesetzten Ergebnis: 











328 Karl Paech: 


Chloroform in reversibel wirksamen Dosen angewendet erhöht die Vis- 
kosität stark, es wirkt also hydratisierend. Die Warnung FREUNDLICHs 
(l. e. Bd. II, S. 377), daß es stets bedenklich ist, aus der Zähigkeit eines 
Kolloides auf die Hydratation zu schließen, betrifft wohl mehr die ab- 
solute Berechnung der Solvathüllen und nicht die am gleichen Kolloid 
festgestellten Verschiebungen, denn bei diesen gehen beide Erscheinungen, 
Hydratation und Viskosität, sicher parallel (vgl. auch KrssLer und 
RusLanD). Die sehr sorgfältig aufgezeichneten Befunde von FREDERIKSE 
stehen auch im Gegensatz zu der auf Grund einer ziemlich unkritischen 
Literaturübersicht von HEILBRUNN geäußerten Meinung, daß geringe 
Konzentrationen von Fettlösungsmitteln eine Erniedrigung der Vis- 
kosität, höhere jedoch Koagulation hervorrufen. Es ist ein völlig aus- 
sichtsloses Unterfangen, unter Berücksichtigung aller Angaben in der 
Literatur sich ein einheitliches Bild von dem reversiblen Einfluß des 
Chloroforms auf die Plasmaviskosität machen zu wollen; denn entweder 
verhält sich jedes Objekt in dieser Hinsicht grundverschieden, oder die 
Untersuchungen sind oft so wenig exakt und systematisch durchgeführt 
worden, daß ihre Ergebnisse ganz zufällig waren. Wir wollen uns deshalb 
in erster Linie an solche Versuche halten, bei denen das Chloroform in 
abgestuften Konzentrationen geboten und der Erfolg quantitativ auf- 
gezeichnet wurde. Auf jeden Fall ist die Klarlegung der vielleicht gar 
nicht einheitlichen Wirkungsweise der Narkotika auf solche fundamentale 
Eigenschaften des Plasmas wie die Viskosität und Hydratation eine der 
vordringlichsten Aufgaben, deren sich die Protoplasmatik annehmen 
sollte. 

An pflanzlichen Objekten gibt es leider gar keine Untersuchungen 
über die Wirkung des Chloroforms auf die Viskosität bzw. Hydratation, 
die den genannten Anforderungen genügen. Erfreulicherweise stimmen 
aber diejenigen an tierischen Organismen in ihren Ergebnissen unter- 
einander vollkommen überein, obwohl sie an so verschiedenen Objekten 
wie an Amöben und an Muskeln höherer Tiere gewonnen wurden, was 
stark für eine allgemeinere Gültigkeit der dabei aufgedeckten Zusammen- 
hänge spricht. Danach könnten wir als sicher annehmen, daß Chloro- 
form in niederen Konzentrationen die Quellung fördert (DETTE) und die 
Viskosität erhöht (FReDERIKSE). Die Übereinstimmung geht sogar 
so weit, daß Derre für die niedrigste von ihm geprüfte Chloroform- 
konzentration (0,001 Gew.-%) im Gegensatz zu den anderen Narkoticis 
eine schwach eniquellende Wirkung feststellte, und FREDERIKSE bei 
kurzdauernder Einwirkung oder in den ersten Augenblicken ebenfalls 
eine Herabsetzung der Viskosität (einer Entquellung entsprechend) fand. 
Diese nicht unwesentliche Einzelheit wäre in beiden Fällen entgangen, 
wenn das eine Mal die Konzentration nicht in weitem Rahmen abgestuft 
und das andere Mal nicht eine zeitlich genaue Registrierung möglich 
gewesen wäre. Die Unstimmigkeit, daß Derrz in Übereinstimmung mit 
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KocHManN die entquellende, FREDERIKSE hingegen übereinstimmend 
mit HöBER die viskositätserhöhende Phase als die charakteristisch 
narkotische auffaßt, braucht hier nicht zu stören. Vielleicht spielen 
dabei die von KOCHMANX als ,,vorbedingende Mechanismen der Narkose“ 
bezeichneten Eigenschaften, wie Lipoidlöslichkeit, Verminderung der 
Oberflächenspannung, Adsorption u. ä., die zum Transport der Narkotika 
gehören, und die beim Muskel und bei der Amöbe sehr verschieden sein 
können, eine ausschlaggebende Rolle. 

Solange für pflanzliche Objekte keine zuverlässigeren Angaben über den 
Wirkungsmechanismus des Chloroforms vorliegen, müssen wir uns zu- 
nächst auf die eben beschriebenen Angaben stützen und die Wirkung 
geringer Chloroformkonzentrationen in einer Quellungsförderung, höherer 
in einer Quellungsverminderung sehen, wobei die allergeringsten ebenfalls 
eine Herabsetzung der Quellung hervorrufen können. Nach jüngsten 
Beobachtungen von LEPESCHKIN (1939) findet nach Einwirkung von 
Chloroformdämpfen auf Plasmatropfen aus Chara fragilis zunächst eine 
Zunahme des Volumens und Wassergehaltes vom Protoplasma statt, also 
ebenfalls eine Quellung. Im Hinblick auf die Sonderstellung der geringsten 
Konzentrationen ist auf eine recht bemerkenswerte Analogie der Vis- 
kositäts-Zeitkurven von FREDERIKSE und unseren Widerstands-Zeit- 
kurven hinzuweisen, die uns darin bestärkt, einen direkten Vergleich 
der auf den ersten Blick ganz beziehungslosen Erscheinungen für gerecht- 
fertigt zu halten. Der anfänglichen Herabsetzung der Viskosität in dem 
Amöbenplasma bei sehr geringen Chloroformkonzentrationen entspricht 
in unseren Versuchen gelegentlich ein Absinken des Widerstandes un- 
mittelbar nach Chloroformzugabe (s. als Beispiel Abb. 1). Wir beobach- 
teten dies meist bei tieferen Temperaturen, also unter Bedingungen, 
bei denen wegen der verzögerten Verdunstung und Diffusion die Zellen 
das Chloroform langsamer aufnehmen konnten als bei höheren Tempera- 
turen. 

Zusammenfassend ergibt sich somit, daß das Chloroform in niederen 
Konzentrationen einerseits eine reversible Erhöhung der Viskosität in 
lebenden Zellen und andererseits eine Erhöhung des elektrischen Wider- 
standes verursacht, wie das in der klaren Parallelität der Kurven von 
FREDERIKSE zu unseren eigenen zum Ausdruck kommt. Wenn die 
Viskosität als Maß für die Hydratation gelten darf, so bedeutet das also, 
daß in lebenden Zellen einer gesteigerten Hydratation auch ein erhöhter 
Widerstand entspricht, während für einfache hydrophile Kolloide das 
Gegenteil gilt. Unter der Annahme, daß die Plasmahaut ein einfaches 
Kolloid darstellt, stoßen wir wiederum auf denselben Widerspruch, 
bei dem oben die Betrachtungen über Absterbeerscheinungen und 
Leitfähigkeitsbestimmungen endeten. 

Gerade im Verhalten gegen Fettlösungsmittel steht das lebende 
Plasma ganz einzigartig da, und darin läßt es sich mit keinem hydro- 
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philen Kolloid vergleichen. Wenn so geringe Mengen von lipophilen Ver- 
bindungen einen so ausgesprochenen Effekt auf den elektrischen Wider- 
stand (z. B. dessen Erhöhung um 150% bei Spargel) ausüben, so deutet 
das gewiß darauf hin, daß Lipoide einen wesentlichen Bestandteil der 
für den Ionendurchtritt entscheidenden Membran bilden. ,,Es ist nicht 
unwahrscheinlich, daß die Mizellen der Plasmakolloide von einem Lipoid- 
film umgeben sind“ (HEILBRUNN). 

Die Ergebnislosigkeit aller bisherigen Bemühungen, die verschieden- 
artigen Wirkungen der Narkotika, speziell des Chloroforms, einheitlich 
und einfach zu verstehen, ist wohl zu einem großen Teil darauf zurück- 
zuführen, daß man von einer nicht zutreffenden Vorstellung von der 
Struktur der Plasmahaut ausging. Wir müssen zunächst einmal unter 
Berücksichtigung möglichst verschiedener chemischer und physiko- 
chemischer Erscheinungen, die an der lebenden Zelle beobachtet wurden, 
versuchen, eine Anschauung von dem Bau der Plasmamembran im leben- 
den Zustand zu gewinnen. Dabei müssen wir uns vor Augen halten, daß 
diese Haut aus den oben dargelegten Gründen keinen einheitlichen 
Lipoidfilm bildet und doch Lipoide als wesentlichen Bestandteil enthalten 
soll. Diese Ansprüche werden noch ganz besonders durch die Bemühungen 
SPIEGEL-ADOLFs unterstrichen, der es erst glückte, an einer auf ganz 
besondere Art und Weise hergestellten Eialbumin-Lezithinmembran, 
bei der zwar das Protein durch einen anderen quellfähigen Körper, aber 
niemals das Lezithin ersetzt werden konnte, wesentliche elektrische 

der lebenden Membran nachzubilden. Mit einfachen 
Eiweiß- oder Kollodiumhäuten gelang das nie (vgl. auch OSTERHOUT 1937). 

Bevor wir unsere Narkose-Leitfähigkeitsbeobachtungen weiter aus- 
deuten, möchten wir nun ein Bild von der lebenden Plasmamembran 
zur Erörterung stellen, das, soweit wir sehen können, keinem wesentlichen 
an lebenden Zellen gewonnenen Befund widerspricht, das allerdings in 
erster Linie mit Rücksicht auf eine Erklärbarkeit der Widerstandsverände- 
rung durch Chloroform entwickelt worden ist. Wir sehen uns veranlaßt, 
zwei grundsätzlich verschiedene Arten von Mizellen! einzuführen: die 
einen einfache hydrophile Eiweißmizellen, die anderen solche, die von einem 
Lipoidfilm umschlossen sind. Zwischen diesen beiden Komponenten, die 
sich an einzelnen Punkten berühren oder wenigstens anziehen können, 
befindet sich eine echte wäßrige Lösung, die im osmotischen Gleich- 
gewicht mit den hydratisierten Mizellen steht. Die Möglichkeit der 
Umhüllung einer einzelnen Eiweißmizelle durch einen mono- oder bi- 
molekularen Lipoidfilm ist durch die großen Unterschiede im Molekular- 
gewicht dieser beiden Verbindungen wohl ohne weiteres gegeben. Die 
Berührung der verschieden gearteten Mizellen kann in Form der von 

1 Hier soll darunter das kleinste vom Wasser umhüllte oder umhüllbare Teilchen 


des Kolloides verstanden werden. Wegen der weiteren Verwendung des Begriffes 
Mizelle vgl. FREy-WyssLine. 
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FREY-WyssLınG vertretenen ,,Haftpunkte“ geschehen, obwohl wir 
damit keineswegs das retikuläre Bauprinzip übernehmen wollen. Die 
Berührung oder Verbindnug kann, aber muß nicht bestehen, weil sonst 
solche allgemein verbreiteten Erscheinungen wie die Brownsche Mole- 
kularbewegung im Plasma, die Plasmaströmung, die rasche Verlagerbar- 
keit der sog. „Statolithenstärke‘“, sowie die leichte Umschichtung von 
Plasmateilen in Eizellen (z. B. Fucus-Eiern) als Voraussetzung für eine 
durch Außeneinflüsse gelenkte Auskeimung schwerlich zu verstehen 
wären. 

Die mosaikartige Anordnung der ,,umhiillten‘‘ und „nackten“ Mi- 
zellen unterscheidet sich insofern grundsätzlich von der bekannten 
NaTHANsoHNschen Mosaikmembran oder ähnlichen auf die Beteiligung 
von Lipoid- und Proteinanteilen gegründeten Vorstellungen (z. B. neuer- 
dings COLLANDER, Brooks), als es sich hier nicht um kompakte Lipoid- 
trépfchen oder Mizellen handelt, sondern um Proteinmizellen, die von 
einem wahrscheinlich bimolekularen Film von Lipoiden überzogen sind. 
Über die Entstehungs- und Existenzmöglichkeit solcher Gebilde hat 
Scumipt Betrachtungen angestellt. ‚Innerhalb ein und desselben 
(wäßrigen) Milieus sind nur bimolekulare Schichten (oder Vielfache davon) 
möglich, denn nur so läßt sich erreichen, daß auf beiden Seiten der Lamelle 
der vom Medium verlangte Molekülpol nach außen weist, also der orien- 
tierende Einfluß des Mediums zur Ruhe kommt. Es ist also möglich, 
daß in Wasser ein Wassertropfen durch eine bimolekulare Fettlamelle 
von der Umgebung abgegrenzt bleibt“. Wenn wir an Stelle des reinen 
Wassers eine wäßrige Lösung oder eine hydrophile Mizelle setzen, be- 
halten diese Überlegungen ihre volle Geltung, und in Analogie zu Abb. 14, D 
bei, Scumiprt kommen wir zu unseren umhüllten Eiweißmizellen. 

Die drei Komponenten der Membran, die nackten und umhüllten 
Mizellen und die echte Lösung, können bei den verschiedenen Proto- 
plasten in wechselnden Anteilen. vorkommen, und ihre qualitative 
Zusammensetzung kann beliebig verschieden sein. Damit sind zwanglos 
eine ungeheuere Mannigfaltigkeit des Baues im einzelnen unter Ein- 
haltung einer allgemeinen Grundstruktur und die Voraussetzung der 
individuellen Ausgestaltung neben einem prinzipiell gleichen Verhalten 
gegeben. 

Über die elektrischen Eigenschaften eines solchen Gebildes, die 
natürlich stark von der durch den chemischen Bau der Mizellmoleküle 
bestimmten Ionenadsorption bzw. den ionisierten Gruppen abhängen, 
soll hier hier zunächst nichts ausgesagt werden. Auch die Entstehungs-, 
Wachstums- und Umbildungsmöglichkeiten einer solchen Membran 
sollen hier beiseite gelassen werden, weil sich darin physiko-chemische 
und Stoffwechselvorgänge so innig verflechten, daß es besonderer Ver- 
suche am lebenden Objekt und an geeigneten Modellen bedarf, um dafür 
Anhaltspunkte zu bekommen. 

22* 
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Den allgemeinen Zustand der Membran miissen wir uns nach dem 
Prinzip der Schutzkolloidwirkung eines hydrophilen und eines hydro- 
phoben Kolloides vorstellen, wobei die bedeckten Mizellen natiirlich 
als die weniger stabile hydrophobe Komponente zu rechnen sind. Leider 
liegen auch für diese wichtigen Wechselbeziehungen zwischen den beiden 
verschiedenen Arten von Solen in erster Linie Studien an anorganischen 
hydrophoben Kolloiden vor (vgl. FREUNDLICH 1. c. Bd. II, 8. 378, 447f.). 
Nicht unwesentlich für das Verhalten und die Stabilität des Gemisches 
aus hydrophilen und hydrophoben Solen, die wir in der Plasmahaut vor- 
finden, ist sicher die chemische Konstitution des hydrophoben Anteils, 
also das Vorkommen von Lezithin und ähnlichen Stoffen. Sole dieser 
Verbindungen stehen hydrophoben zwar sehr nahe, weichen aber doch 
in wesentlichen Punkten von ihnen ab, so daß sie FREUNDLICH sogar 
den hydrophilen zurechnet (l. c. Bd. II, S. 515). Diese besonderen Eigen- 
schaften verleihen den Lezithinsolen eine größere Wandlungsfähigkeit, 
als sie normalen hydrophoben Solen eigen ist. Weiterhin ist wesentlich, 
daß sich gerade bei Flockung solcher Lipoidsole ein Ionenantagonismus 
bemerkbar macht, der bei vielen ausgeprägt hydrophoben Solen praktisch 
fehlt. Von „vitaler‘‘ Bedeutung ist der auf Grund der mehr hydrophilen 
Eigenschaften der Lezithinsole erleichterte Wasserdurchtritt durch 
Filme dieser Verbindungen, der ja zur Einstellung eines Gleichgewichtes 
zwischen bedeckten Mizellen und Umgebung notwendig ist. Die Kombi- 
nation eines rein hydrophilen Anteiles mit einem nicht ganz hydrophoben, 
dessen hydrophile Tendenz wahrscheinlich noch durch seinen ,,Protein- 
inhalt‘‘ verstärkt wird, scheint die den lebenden Zellen eigentümliche 
hohe Empfindlichkeit bei hinreichender Stabilität zu gewährleisten. 

Bei Betrachtungen über die Stabilitätsverhältnisse und die Existenz- 
möglichkeiten der lebenden Membran hat man sich bisher immer zu sehr 
nach den an Modellen studierten Möglichkeiten ausgerichtet und ver- 
nachlässigt, daß das lebende Plasma insofern allen unbelebten Kolloiden 
gegenüber eine einzigartige Stellung einnimmt, als es zur Aufrecht- 
erhaltung seiner Struktur in Form der Atmung stets Energie zur Ver- 
fügung und offenbar auch nötig hat. Beschränkung der Energiegewin- 
nung, z.B. durch Sauerstoffentzug, führt zu Strukturänderungen, die 
sich in veränderter Permeabilität und Viskosität ausprägen (PAECH 
1935b). Höchstwahrscheinlich hat die Atmung auch etwas mit der 
elektrischen Aufladung der Mizellen zu tun, wofür der enge Zusammen- 
hang zwischen Atmung und Potentialdifferenz in lebenden Organen 
einen Hinweis gibt (RaMSHORN). 

Nach dieser ersten allgemeinen Beschreibung des physikalisch- 
chemischen Zustandes der Plasmamembran, deren Unzulänglichkeit 
uns voll bewußt ist, die aber erst auf Grund weiterer Versuche vervoll- 
ständigt werden kann, sollen die Eigentümlichkeiten dieser Membran 
mit ihren physiologischen Fähigkeiten in Beziehung gebracht werden. 
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Obwohl die vorgeschlagene Struktur ihrer Ableitung entsprechend 
streng genommen nur für die Plasmahaut gilt, sprechen wohl keine 
Gründe dagegen, vielleicht bei anderer quantitativer Verteilung der 
verschiedenen Komponenten einen ähnlichen Bau auch für das Gesamt- 
plasma anzunehmen, zumal ja distinkte Grenzen zwischen der Membran 
und dem Binnenplasma nicht gefunden worden sind. Curtis konnte 
überdies bei roten Blutkörperchen wahrscheinlich machen, daß eigentlich 
keine definierte Haut vorliegt, sondern eher eine Grenzschicht, die bei 
Dehnung nicht dünner wird, sondern sich durch Material aus tiefer 
gelegenen Schichten ergänzt. 

Wir glauben nicht, daß ‚man mit einem solchen Modell nun alle 
Besonderheiten der Cytoplasmaeigenschaften verstehen kann“ (FREy- 
WyssLiNG). Um ein derartig endgültiges Urteil zu sprechen, müßten 
einerseits erst viel mehr Eigenschaften des Plasmas wirklich bekannt 
sein, und andererseits müßte die physikalische Chemie auf den hierher 
gehörenden Gebieten (Filme, Mischkolloide, Adsorption, Nebenvalenz- 
bindungen usw.) schon einen gewissen Abschluß erlangt haben und dürfte 
nicht gerade dort noch stürmisch vorwärts schreiten. Mit dem von uns 
skizzierten Bild des Plasmabaues kann jedoch vieles, was bisher ohne 
Zusammenhang erkannt und aufgefunden worden ist, unter einem 
einheitlichen Gesichtspunkt geordnet werden. Dafür seien hier einige 
besonders bezeichnende Beispiele angeführt. Vor der Ausdehnung auf 
andere bedarf es wohl erst einer weiteren Verfeinerung des ziemlich 
groben Bildes, die aber für unsere eigentliche Absicht, nämlich das 
Verständnis der Widerstandsänderung bei Narkose, nicht erforder- 
lich ist. 

1. Die nackten und die bedeckten Mizellen stehen mit der umgebenden 
Lösung im osmotischen bzw. Hydratationsgleichgewicht. Druckände- 
rungen in einer Phase müssen also Wasserbewegungen hervorrufen, die 
zwischen den nackten Mizellen und der Lösung rasch, von und zu den 
umhüllten Mizellen jedoch durch den Lipoidfilm verzögert stattfinden. 
Diese verschieden rasche Wasserbewegung zu den beiden Arten von 
Mizellen dürfte die immer wiederkehrende Beobachtung erklären helfen, 
daß man bei vorsichtigem, d. h. langsamem Wasserentzug durch Trocknen 
oder Gefrieren und durch langsame Wasserzugabe beim nachfolgenden 
Befeuchten oder Auftauen die vitale Struktur nicht zerstört. Geschieht 
hingegen die von außen bewirkte Wasserbewegung schneller, als die 
Lipoidhüllen den Durchtritt gestatten, so quellen die nackten Mizellen 
allein und zu stark, und die normale Verteilung der Komponenten wird 
gestört. 

2. BIEDERMANN (1919, 1924) hat gezeigt, daß pflanzliches Plasma 
leichter von Pepsin und Trypsin angegriffen werden kann, wenn zuvor 
die Lipoide herausgelöst worden sind. Hefeplasma soll sich übrigens 
in bezug auf die Verdaulichkeit anders verhalten. Auch viele Befunde 
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von Wes über die Mitbeteiligung der Lipoide am Aufbau der pflanzlichen 
Plasmamembran lassen sich unserer Vorstellung zwanglos einordnen. 
Außerdem liegt die Beziehung zu den von LEPESCHKIN postulierten 
Protein-Lipoidverbindungen, den Vitaiden bzw. den dazu angeführten 
Beobachtungen, auf der Hand. 

3. Sauerstoff, der in Lipoiden so gut wie unlöslich ist, dringt in allen 
Zellen zum Teil mit erstaunlich hoher Geschwindigkeit bis zu den Orten, 
an denen die „Atmung“ stattfindet, vor. Unter der Annahme eines ein- 
heitlichen Lipoidfilms auf der ganzen Plasmaoberfläche wäre das nicht 
gut vorstellbar. Nach unserem Bild von der Plasmamembran stehen 
dem Sauerstoff weite Wege offen, während andererseits große Teile des 
Plasmas „sauerstoffdicht‘‘ abgeschlossen sind. Daß dies der Fall sein 
muß, dafür sprechen immer mehr Beobachtungen, die von einer zer- 
störenden und vergiftenden Wirkung des Sauerstoffs nach Vernichtung 
der lebenden Plasmastruktur zeugen. Nach dem Tode, bei dem offenbar 
die Lipoidhüllen gesprengt werden oder zusammenschnurren, ist dem 
Sauerstoff Tür und Tor zu den im reduzierten Zustand wirksamen 
proteolytischen Fermenten und zu der reduzierten Askorbinsäure ge- 
öffnet; beide werden in kürzester Zeit oxydiert, nachdem sie im lebenden 
Plasma sich in hochreduziertem Zustand gehalten hatten (PAECH 1935a, 
1938, 1939a). Im ungeschädigten Plasma muß dem Sauerstoff wenigstens 
zu bestimmten Bezirken der Zutritt verwehrt oder so weit erschwert sein, 
daß aller eindringende Sauerstoff rascher von den Atmungsfermenten 
aufgenommen wird, als er zu den reduzierten Substanzen gelangt, die 
innerhalb der umhüllten Mizellen zu denken wären. 

4. Durch die verschieden gearteten Mizellen hat die Vorstellung von 
Reaktionsorten verschiedener Azidität im Plasma, zu der viele Befunde 
nötigen, eine konkrete Form bekommen. Je nach dem Ladungs- 
zustand der Lipoidhüllen dürfte die Diffusion der H- oder OH-Ionen 
gehemmt sein und damit zu einer, bei Annahme eines ununterbrochenen 
wäßrigen Milieus gar nicht vorstellbaren, sprunghaften Verschiedenheit 
in der H’-Konzentration innerhalb des Plasmas führen (vgl. Spex). 
Die Trennung von Ferment und Substrat, die vor allem bei Glykosiden 
nachgewiesen worden ist, findet durch unsere lipoidumhüllten Mizellen 
ebenfalls eine plausible Erklärung, zumal diese Trennung gerade 
durch Narkotika, die ja im Lipoidfilm ansetzen und dessen‘ Durch- 
lässigkeit verändern dürften, aufgehoben werden kann (GUIGNARD, 
MIRANDE). 

5. Durch die beiden grundsätzlich verschiedenen Mizellgattungen 
werden Angriffspunkte für Agentien verschiedenster chemischer und 
physikalischer Eigenschaften geschaffen, z. B. für Salze, lipoidlösliche 
Verbindungen (Narkotika), Saponine usw., deren Wirkungsweise so lange 
widerspruchsvoll erschien, als man sie alle auf ein einheitliches Substrat 
beziehen wollte. 
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6. Schließlich bietet die vorgeschlagene Struktur der Plasmahaut, 
dem Ausgangspunkt unserer Überlegungen entsprechend, die beste 
Möglichkeit, die Widerstandsveränderungen während der Narkose ver- 
ständlich zu machen. Der normalerweise hohe Widerstand lebender 
Zellen rührt davon her, daß den Ionen in erster Linie nur der Weg durch 
die wäßrigen Interstitien offensteht, die umhüllten Mizellen blockieren 
einen großen Teil des Querschnittes und spielen dieselbe Rolle, die man 
einem dünnen unterbrochenen Lipoidfilm über das Plasma im ganzen 
zugeschrieben hat (s. oben OsTERHOUT, BROOKS usw.). Das Chloroform 
sammelt sich in den Lipoidhüllen an und bewirkt in dem Konzentrations- 
bereich, in welchem es die Queilung fördert, eine Hydratationssteigerung 
in erster Linie der bedeckten Mizellen. Diese nehmen daraufhin mehr 
Raum ein, der leitende Querschnitt für den Strom verringert sich gegen- 
über dem normalen Zustand, der Widerstand steigt an. Die Quellung 
der umhüllten Mizellen erfolgt dem erschwerten Wasserdurchtritt durch 
den Lipoidfilm entsprechend langsam. Der Vorgang der Widerstands- 
erhöhung ist kein plötzlicher, er zieht sich bis zur Erreichung des Maxi- 
mums bei gewöhnlicher Temperatur über 1—2 Stunden hin, obwohl 
das Chloroform, wie aus Versuchen mit höheren zur Abtötung führenden 
Konzentrationen hervorgeht, bereits in einigen Minuten zu allen Zellen 
gedrungen ist. Die Hydratisierung allseitig von Wasser umschlossener 
Proteinmizellen- könnte kaum so viel Zeit in Anspruch nehmen, ganz 
abgesehen davon, daß bei der Quellung eines einfachen hydrophilen 
Soles oder Geles der Widerstand sinken und nicht steigen müßte. Durch 
die Anwesenheit eines Lipoidfilms um einen Teil der Eiweißmizellen wird 
der Widerspruch, dem wir oben zweimal bei Betrachtungen über Quellung 
und Widerstandsmessungen in lebenden Objekten begegneten, beseitigt. 

Daß die Geschwindigkeit der Narkosereaktion, für welche nach der 
oben dargelegten Temperaturabhängigkeit ein physikalischer Vorgang, 
wahrscheinlich die Diffusion, maßgebend ist, nicht durch die Diffusion 
des Chloroforms zu den Zellen bestimmt wird, geht daraus hervor, daß 
die ähnliche Auswirkung des Chloroforms auf die Viskosität der Amöbe 
auch ungefähr dieselbe Zeit beansprucht wie die Widerstandserhöhung 
bei unseren Objekten. FREDERIKSE gibt leider nicht in allen Chloroform- 
versuchen die Zeit bis zur Erreichung des Viskositätsmaximums an. In 
einem Fall läßt sich aus der Gesamtdauer des Versuches (4 Stunden) 
auf mindestens 1 Stunde schließen. In einem Versuch war allerdings 
schon nach 20 Min. die maximale Viskosität erreicht, aber das scheint 
mit der anomal hohen Reaktionstemperatur von 20° zusammenzuhängen, 
denn es wird bemerkt, daß die für Amöben normale Temperatur zwischen 
12° und 15° liegt. Der Durchtritt des zur Quellung nötigen Wassers 
durch den Lipoidfilm wird also bei den hohen Versuchstemperaturen 
weit über das Normale beschleunigt sein und deshalb zum rascheren 
Eintritt der Reaktion führen. 
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Durch die auf die Chloroformanreicherung in der Lipoidhiille folgende 
wird aber nicht nur der leitende Querschnitt verringert, sondern 
auch die fiir die Polarisierbarkeit verantwortlichen Grenzflachen werden 
vergrößert oder in ihrer Durchlässigkeit für die Ionen verschiedener 
Ladung verändert, die Kapazität wird also nach Chloroformzugabe 
erhöht (s. Abb. 6 der vorhergehenden Mitteilung). Selbst wenn nur die 
qualitative Veränderung der Lipoidfilme für die Kapazitätserhöhung eine 
Rolle spielte, wirkt doch auch die durch Quellung hervorgerufene Ver- 
größerung in derselben Richtung, sie widerspricht also den Versuchs- 
ergebnissen nicht. 

Mit unserer Vorstellung sind überdies die meisten Schwierigkeiten 
behoben, denen sich OSTERHOUT, BLINKS, DANIELLI, BROOKS u.a. 
gegenübergestellt sahen, die einerseits aus dem Kapazitätseffekt auf 
Grenzflächen bzw. dünne Schichten mit niedriger Dielektrizitätskonstante 
und hohem Widerstand, andererseits aber doch auf eine bemerkenswerte 
Elektrolytleitfähigkeit Rücksicht nehmen mußten. Die Stromleitung 
findet in erster Linie durch die wäßrigen Interstitien statt, die Polari- 
sationskapazität ist an die lipoidbedeckten Mizellen gebunden, bei denen 
auch der oft geforderte mono- bzw. bimolekulare Film vorhanden ist. 

Hier ist nun auch die Gelegenheit, eine Erklärung für den in der 
vorhergehenden Mitteilung erwähnten sprunghaften Anstieg des Wider- 
standes beim Verdampfen des Chloroforms nach Beendigung der Narkose 
zu geben (s. dort Abb. 5). Wenn das Chloroform die Lipoidhülle verläßt, 
muß auch die Hydratation der eingeschlossenen Eiweißmizelle zurück- 
gehen, Wasser wird innerhalb der Hülle frei, und das Volumen der ent- 
quollenen Mizelle zusammen mit dem freien Wasser ist größer als die 
hydratisierte Mizelle. Die Lipoidhiille wird also vorübergehend gedehnt, 
bis das Wasser herausdiffundiert ist. Diese erneute Volumenvergrößerung 
der umhüllten Mizellen verringert den leitenden Querschnitt und damit 
die Leitfähigkeit abermals. Der Deutlichkeit wegen soll nochmals mit 
anderen Worten gesagt werden, daß die beiden Volumenvergrößerungen 
der umhüllten Mizellen, die sich als Widerstandserhöhungen geltend 
machen, grundsätzlich verschiedenen Ursprunges sind: die erste nach 
Chloroformzugabe als Vergrößerung der eingeschlossenen Mizelle durch 
Wasser, das von außen eindringt, die zweite durch das freiwerdende Wasser 
der dehydratisierten Mizelle, das nicht sogleich die Hülle verlassen 
kann. Sehr charakteristisch prägen sich diese beiden grundlegend 
verschiedenen Vorgänge in der Geschwindigkeit des Widerstandsanstieges 
aus: der erste verläuft träge wegen der langsamen Diffusion des Wassers 
durch die Hülle, der zweite sehr viel rascher, weil entsprechend der raschen 
Wegdiffusion des Chloroforms das Hydratwasser sofort frei wird und 
sich in der Lipoidhülle staut. Diese Wasserblähung, die übrigens unregel- 
mäßig in unseren Versuchen auftrat und offenbar von noch nicht kontrol- 
lierbaren Begleitumständen abhängt (wir denken an die Dauer des Ver- 
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suches, an das Alter der Zellen, die Chloroformkonzentration o. à.), 
geht manchmal bald zurück, sie erhält sich aber oft auch lange Zeit. 

Da unsere Vorstellung auch solchen auf den ersten Blick recht eigen- 
artigen Beobachtungen ohne Zwang unter Heranziehung der einfachsten 
kolloidchemischen Vorgänge gerecht wird, sehen wir uns in der Auf- 
fassung bestärkt, daß mit der vorgeschlagenen Struktur der Plasmahaut 
der wahre Zustand wenigstens grundsätzlich richtig getroffen worden ist. 

Abschließend wäre noch zu betrachten, wie sich höhere, irreversibel 
schädigende Chloroformdosen bei einer solchen Plasmamembran auf die 
Leitfähigkeit auswirken müssen. Liegt die letale Dosis noch innerhalb 
des Bereiches, in welchem das Chloroform quellend wirkt, so dürfte der 
Zusammenbruch der Struktur durch eine zu weit getriebene Quellung, 
die zur Sprengung der Lipoidhüllen führt, zustande kommen, was in 
der Tat bei jungen Organen in unseren Versuchen der Fall zu sein scheint ; 
dem Abfall des Widerstandes auf den Todeswert geht ein ziemlich steiler 
Anstieg voraus. Bei fehlender Quellung, z. B. bei den älteren Organen 
(s. auch unten) unserer Versuche, bei denen überhaupt kein Anstieg des 
Widerstandes mehr bemerkt wird, löst das Chloroform die Lipoidhüllen 
allmählich auf, oder es bringt sie durch Auflockerung zum Zusammen- 
schnurren, wie das bei verschiedenen Filmen durch Dazwischentreten 
von fremden Molekülen verursacht wird. Eine erneute Ausbreitung der 
zu Tröpfchen geklumpten Lipoidmasse nach Wegdiffundieren des Chloro- 
forms kann offenbar nicht stattfinden, die Schädigung ist irreversibel. 
In dem Maße, wie der Lipoidfilm aufgelöst wird, verringert sich die 
Stabilität des Systems, Koagulation setzt ein, und der elektrische Wider- 
stand sinkt ab. 

Die Anwesenheit der umhüllten Mizellen macht es leichter verständ- 
lich, daß sich beim gewaltsamen Abtöten je nach der Art des äußeren 
Eingriffes ein etwas anderer zellphysiologischer Anblick bietet. Durch 
fettlösende Mittel wird der Film zunächst gelockert, dann hinweg- 
geschwemmt; beim Austrocknen oder Ausfrieren des intramizellaren 
Wassers fließen die Lipoide zusammen, oder der Film wird durch die 
Eiskristalle zerrissen; beim Erhitzen wird der Lipoidfilm flüssiger und 
dadurch offenbar undichter usw. Bei der Beurteilung der Fettsolventien 
ist zu berücksichtigen, daß diese Stoffe durchaus nicht immer gleich- 
sinnig und nur graduell verschieden stark schädigend wirken, sondern 
daß ihr Verhalten zu den Lipoiden, speziell zum Lezithin, für die Gesamt- 
wirkung entscheidend ist. Azeton, das sich in dieser Hinsicht entgegen- 
gesetzt wie die meisten dieser Verbindungen verhält, hemmt z. B. die 
Cytolyse durch Äther und Alkohol, woraus geschlossen werden muß, 
daß die Zellschädigung durch Auflösen des Lezithins im Plasma beginnt 
(HiucHowsky und SEKLA). 

Nachdem wir versucht haben, uns eine Vorstellung von dem Mecha- 
nismus der Chloroformwirkung, die zur Veränderung des Widerstandes 
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führt, zu bilden, müßte es gelingen, aus dem mit dem Alter sich wandelnden 
Bild der Widerstands-Zeitkurven Rückschlüsse auf die dafür verant- 
wortlichen Veränderungen im Plasma zu ziehen. Da nach den dargelegten 
Zusammenhängen ein starker Anstieg des Widerstandes nach Chloroform- 
zugabe als eine vermehrte Hydratisierung wenigstens der umhüllten 
Mizellen angesehen werden muß, besitzt mindestens dieser Teil des Plasmas 
jüngerer Zellen die Fähigkeit zu solcher Wasseranlagerung in außerordentlich 
hohem Maße, während sie bei alternden Zellen allmählich abnimmt und bei 
den alten ganz verloren gegangen ist. Mit dieser Feststellung stimmen die 
oben aufgezählten Angaben aus der Literatur über eine mit dem Alter 
abnehmende Quellfähigkeit voll überein. Unsere Versuche geben aller- 
dings noch keine Anhaltspunkte dafür, ob die Kolloide alter Zellen 
schon an sich zu einem höheren Grade hydratisiert sind, d. h. ob die von 
einer Mizelle gebundene Wassermenge in jüngeren oder älteren Zellen 
größer ist. Das relative Trockengewicht der ganzen Organe besagt dafür 
gar nichts, weil darin zu einem großen Teil Zellulose, Stärke, Salze, 
Zucker und andere nicht plasmatische Bestandteile, die mit dem Alter 
zunehmen, enthalten sind. 

Die im Versuch durch Chloroform ee Le, Hydratisierung 
dürfte im normalen Leben der Zelle durch ähnlich wirkende innere 
Ursachen ebenso leicht möglich sein, so daß der Zustand des jungen 
Plasmas dadurch charakterisiert ist, daß es leichter‘ Wasser anlagern 
und wieder abgeben kann ; den jungen Zellen ist also eine größere ,,Elasti- 
zitét“ in ihrem physiko-chemischen Verhalten eigen, die ohne Zweifel 
die Grundlage eines regeren Stoffwechsels abgibt. Weiterhin erstreckt 
sich diese Bindungsfähigkeit des jungen Plasmas, die in unseren Versuchen 
nachgewiesen wurde, kaum allein auf das Wasser, auch die Anlagerungs- 
fähigkeit für andere Verbindungen und Ionen ist wohl im jugendlichen 
Zustand größer und nimmt mit steigendem Alter immer mehr ab. 

Bei der Entscheidung, ob man diesem Befund, der auch bei vorsich- 
tiger Auswertung als gesichert anzusehen ist, eine grundlegende oder 
beiläufige Bedeutung zumessen darf, ist zu berücksichtigen, daß die hier 
aufgedeckten ,,Altersveränderungen‘ nicht erst in einem Entwicklungs- 
zustand beginnen, in welchem auch alle übrigen Lebensfunktionen ihren 
Höhepunkt schon überschritten haben, sondern daß das Absinken der 
Quellfähigkeit schon nachweisbar ist, wenn die Organe noch in Entfaltung 
stehen. Daß diese monoton abwärts gerichtete Veränderung schon 
eingesetzt hat, wenn die Lebensintensität nach gewöhnlichen Indizien 
beurteilö noch ansteigt, deutet darauf hin, daß damit nicht irgend eine 
Altersveränderung, sondern ein Vorgang erfaßt ist, der von sich aus 
viele andere Alterserscheinungen auslöst und wahrscheinlich eines der 
ersten Glieder in der Kette der Ursachen bildet, die jeden Organismus 
unerbittlich zum Altern und zum Tode führen. Die verminderte Quell- 
barkeit kann ihrerseits natürlich auf einer Verschiebung des Ladungs- 
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zustandes der Kolloide (Annäherung an den IEP) oder einem durch den 
Stoffwechsel bedingten Umbau in der chemischen Zusammensetzung der 
Mizellen beruhen. 

Es soll weiter unten erörtert werden, wieweit es uns, aufbauend auf 
die hier gewonnenen Erkenntnisse und andere experimentell gesicherte 
Befunde über die Mechanik der Enzymwirkung in lebenden Zellen, 
möglich ist, die stetig fallende Quellfähigkeit der Kolloide mit einer 
zunächst ansteigenden, später aber absteigenden Tendenz der Stoff- 
wechselvorgänge zu vereinen, ja vielleicht sogar als gegenseitig bedingt 
zu erkennen. Jetzt ist es zunächst angebracht, die von uns aufgedeckten 
physiko-chemischen Altersveränderungen mit solchen, die von anderer 
Seite beobachtet worden sind, in Beziehung zu setzen und ihnen einen 
Ort in den allgemeinen Vorstellungen über das Altern und dessen Ursachen 
anzuweisen. Dazu ist es erforderlich, die verschiedenen Alterstheorien 
in ihren Grundzügen zu streifen, wobei allerdings keine Entscheidung 
zugunsten einer einzigen angestrebt werden soll, weil unsere eigenen 
Versuche nur an einem Punkt, nämlich dem kolloidalen Zustand des 
Plasmas, angesetzt haben, während zur Entscheidung über das Wesent- 
liche und Nebensächliche beim Altern auch die übrigen Komponenten, 
Stoffwechsel, Anhäufung von Stoffwechselendprodukten sowie die 
energetische Seite des Alterns, gebührender Berücksichtigung bedürfen, 
wenn nicht wieder eine sehr einseitig orientierte Vorstellung gebildet 
werden soll. | 

Bei der Betrachtung der Alterstheorien werden alle diejenigen aus- 
gelassen, die in erster Linie auf den menschlichen Organismus gemünzt 
sind und sich z. B. auf das Nachlassen der inneren Sekretion, die Struk- 
turveränderungen der Blutgefäßwände, auf die Vergiftung speziell des 
Verdauungstraktus durch Stoffwechselprodukte u.ä. beziehen (vgl. 
RocasoLANO). 

Eine Anschauung mit dem Anspruch auf umfassendere Giiltigkeit 
geht auf CLAUDE BERNARD zurück und faBt das Altern als Folge einer 
Störung im ,,normalen“ Zusammenspiel von assimilatorischen und dis- 
similatorischen Vorgängen auf, und zwar soll die im Alter überhand- 
nehmende Dissimilation den Organismus allmählich zerstören. Zur 
Stützung dieser Theorie sind eine Reihe von experimentellen Befunden 
u. a. auch die als Abnahme der Synthesefähigkeit gedeutete Abschwächung 
der Oxydationsvorgänge mit dem Alter herangezogen worden (MÜHLMANN). 
Wenn die geringere Sauerstoffaufnahme in den älteren Geweben auch 
für Pflanzen im allgemeinen zutrifft (CALDWELL und MEIKLEJOHN), jeden- 
falls abgesehen von den Teilungszonen (RUHLAND und RAMSHORN), so 
kann doch die Intensität der Sauerstoffaufnahme über eine lange Periode 
ziemlich konstant bleiben, ohne daß der Fortgang des Alterns aufgehalten 
würde, und es wäre wohl richtiger, das Redoxpotential zu bestimmen, 
wie es jüngst KoPACzEwsKI vorgeschlagen hat, wenn man die wesentlichen 
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Verschiebungen in Oxydations- bzw. Reduktionsvorgingen wahrend des 
Alterns kennen lernen will. 

Der Punkt der nachlassenden Oxydationsaktivität und einer ent- 
sprechenden Intensivierung der Reduktionsvorgänge verdient auf jeden 
Fall beachtet zu werden, denn die angeführten Redoxpotentialbestim- 
mungen in Pflanzen (s. oben KRASSINSKY ; ebenso ZILvA und Mitarbeiter) 
sprechen zu dessen Gunsten. Allerdings ist es unbefriedigend, das 
steigende Reduktionspotential als Grundursache für das Altern anzu- 
sprechen; man hat durchaus den Eindruck, als wäre dieser Vorgang 
noch auf einfachere zurückführbar, zumal die physikalische Notwendigkeit 
einer Veränderung gerade in dieser Richtung nicht ohne weiteres einzu- 
sehen ist. 

Auf die zuerst von METCHNIKOFF beim Altern der tierischen Orga- 
nismen angenommene allmähliche Intoxikation der Gewebe durch Stoff- 
wechselschlacken aufbauend, macht Küsrer für pflanzliche Lebewesen 
ebenfalls die Anhäufung von Stoffwechselprodukten als eigentliche 
Altersursache verantwortlich. Diese Auffassung wird stark durch die 
Beobachtung unterstrichen, daß man durch Verminderung oder Ableitung 
der Endprodukte, wie es z. B. in Gewebskulturen leicht geschehen kann, 
tatsächlich eine Verlängerung des Lebens erreicht. Auch die längere 
Lebensdauer bei tiefen und die Verkürzung bei hohen Temperaturen, 
sowie die ungewöhnlich lange Lebensdauer von manchen Samen und 
Sporen mit ihrem minimalen „vergiftenden‘ Stoffwechsel könnte ja in 
dieser Richtung gedeutet werden, und doch spricht anderes, auf das 
hier nicht eingegangen werden kann, dafür, daß Stoffwechselschlacken 
zwar beschleunigen, nicht aber die tiefere Ursache selbst sein können. 

In neuerer Zeit treten die auf physikalisch-chemische Grundlagen 
aufgebauten Alterstheorien mehr in den Vordergrund. RuzıckA hat 
mit außerordentlich großem Eifer die experimentell recht wenig gründ- 
lich belegte Erscheinung der sog. Protoplasmahysteresis als die aller- 
erste Ursache jedes Altersvorganges herauszustellen versucht. Diese 
Theorie hat vor allen bisher genannten den Vorzug, daß sie mit all- 
gemeinen kolloidehemischen Erscheinungen in Verbindung steht und 
auf einen nach den Gesetzen der Kolloidehemie notwendigen Vorgang 
aufbaut. Protoplasmahysteresis bedeutet dabei, daß sich die „Substanz 
der lebenden Organismen vom Beginn der Entwicklung ab bis zum Tode 
beständig verdichtet“. So plausibel dieser mit der entsprechenden 
Erscheinung bei alternden Kolloiden vergleichbare Vorgang auf den ersien 
Blick erscheinen mag, so wenig eindrucksvoll hat es RuzıckA vermocht, 
ihn durch Versuchsbefunde zu untermauern. Die sehr fragwürdigen tier- 
physiologischen Angaben, auf die er sich in der Hauptsache stützt, und 
die von MÜHLMANN großenteils nicht einmal bestätigt werden konnten, 
sollen hier beiseite gelassen werden. Wenn die Alterung tatsächlich auf 
einer solehen Kondensation oder Dispersitätsabnahme der Kolloide 
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beruhte, „müßte die Ausflockbarkeit der Organkolloide älterer Zellen 
höher sein“. Für diese Behauptung von so grundsätzlicher Wichtigkeit 
wird als einziger botanischer Beleg die leichtere Koagulation des Preß- 
saftes älterer Spinatblätter durch Alkohol im Vergleich zu jungen bei- 
gebracht. Da die Verdichtung der Kolloide mit ihrer Annäherung an 
den isoelektrischen Punkt einhergehen soll, wird die ,,Wasserstoffionen- 
bestimmung als eine sehr verläßliche Methode zur relativen Feststel- 
lung der Jugendlichkeit und des Alters eines lebenden Objektes“ an- 
geführt. Daß dieses Verfahren auf den Preßsaft angewendet keinerlei 
weiterreichenden Anspruch auf Gültigkeit haben kann, ist fast selbst- 
verständlich, aber auch das von Ruzioxa angeführte Beispiel (s. oben 
Robinia-Blätter) spricht keinesfalls dafür. Alles, was von RuzıckA und 
seiner Schule an biologischen Stützen für die Bedeutung der Hysteresis 
als Ursache des Alterns von Organismen beigebracht worden ist, ist 
eigentlich nur geeignet, diese physiko-chemisch so einwandfreie Theorie 
in Mißkredit zu bringen. Sonderbarerweise ist diese Unzulänglichkeit 
häufig auch von Biologen gar nicht bemerkt worden (vgl. Preırrer). 

Wesentlich einwandfreier ist auf kolloidehemischer Grundlage eine 
Auffassung von MARINESCO angedeutet, von RooasoLANo ausgebaut 
und von KoPACZEWSKI neuerdings in verfeinerte Form gefaßt worden. 
Von diesen Forschern wird die Neigung von alternden hydrophilen Kolloiden 
zur Dehydratisierung als der auch für Organismen entscheidende Alters- 
vorgang aufgefaßt. Im einzelnen liegt das Hauptgewicht bei den hier 
zusammengefaßten Vorstellungen auf verschiedenen Punkten. Rooa- 
SOLANO sieht den Tod als einen Übergang der Hydrosole in Hydrogele 
an, „wobei durch unaufhörliche Umwandlung der Mizellen, die die 
disperse Phase darstellen, die Kolloide allmählich ihre Stabilität ver- 
lieren“. (Im Gegensatz dazu nimmt FREy-WYssLING ja schon im nor- 
malen Zustand des Plasmas eine Gelstruktur an.) Unter Hinweis auf 
die Verminderung der Gesamtenergie eines Systems bei Verkleinerung 
des Durchmessers und der Oberfläche der kleinsten Einheiten wird von 
RocasoLANO der erste, leider nie fortgeführte Ansatz zu einer ener- 
getischen Behandlung des Altersproblems gemacht. Als weitere Stütze 
für die Ähnlichkeit einfacher kolloidchemischer Phänomene mit den 
biologischen Altersveränderungen wird darauf hingewiesen, daß sowohl 
die elektrische Ladung als auch die katalytischen Fähigkeiten eines kol- 
loidalen Systems (Platinsol, Diastase) von seiner Herstellung an im Laufe 
der Zeit zunächst zu- und erst später abnehmen. Auch die Widerstands- 
fähigkeit von Katalysatoren gegen Vergiftungen nimmt diesen an- und 
absteigenden Verlauf, so daß als wesentliche Altersursache oder wenig- 
stens als „zweites Glied‘ die Veränderung der Aktivität der Katalysa- 
toren und deren Träger angesehen wird. Leider ist dieser Gesichtspunkt 
später nicht weiter verfolgt worden, und auf die von ROCASOLANO er- 
wähnten Tatsachen hin kann noch keine Entscheidung über die primäre 














342 Karl Paech: 


oder sekundäre Bedeutung dieser Vorgänge für das Altern von Pflanzen 
gefallt werden. 

KopaczEwsk1 wirft die Frage nach der noch tieferen Ursache für eine 
Dehydratisierung, Labilisierung oder sonst einen veränderten Aktivitats- 
zustand der Kolloide auf, ohne sie aber durch Versuche einer endgiiltigen 
Lösung zuführen zu können. Auf Grund von Untersuchungen an Pferde- 
serum stellt er jedoch die vielleicht nicht unwesentliche Tatsache heraus, 
daB die Veränderungen des physikalisch-chemischen Zustandes (Ober- 

ung, Viskosität, Leitfähigkeit usw.) einen oszillierenden 
Verlauf bis zu einer Flockung bzw. endgültigen Dehydratisierung nehmen 
können. Parallel damit erleiden die biologischen Kolloide eine Schwä- 
ehung ihrer Aktivität (z. B. Immunität des Serums). 

Riickblickend auf diesen kurzen Abriß der hauptsächlichen Alters- 
theorien muß man also feststellen, daß offenbar jede von ihnen das Augen- 
merk auf eine andere, sicher nachweisbare Altersveränderung lenkt, und 
gleichzeitig auch gerade diese bestimmte Erscheinung als Grundursache 
für das Altern selbst verantwortlich zu machen sucht. Eine Beziehung 
oder Abhängigkeit aller dieser Theorien untereinander ist nicht ohne 
weiteres herauszufinden, wohl aber lassen sich alle diejenigen, die auf 
physiko-chemischer Grundlage fußen, leicht auf einen Nenner bringen, 
und bei tieferem Eindringen wird es sicher einst möglich sein, auch zu 
den mehr chemischen Theorien Brücken zu schlagen. Die Ergebnisse 
unserer eigenen Versuche passen sich ohne weiteres in das Bild ein, 
das man sich in Anlehnung an die allen Kolloiden eigentümlichen Alters- 
veränderungen auch vom Altern der Plasmakolloide gemacht hat. Ab- 
nahme der Quellfähigkeit bedeutet dasselbe wie Annäherung der Plasma- 
kolloide an den IEP, oder Verminderung der Hydratation, wenn die 
geringe Quellfähigkeit ein Unvermögen, Wasser zu binden, darstellt. Die 
geringe Widerstandsfähigkeit alternder Zellen gegenüber den verschie- 
densten Eingriffen (s. oben) spricht ebenfalls für einen Zustand weitest- 
gehender Dehydratisierung trotz Anwesenheit von genügend Wasser. 

Es verdichtet sich somit die Vorstellung, daß die Plasmakolloide von 
ihrer Entstehung an denselben Alterserscheinungen wie alle nicht nativen 
Kolloide unterworfen sind, und daß der Einfluß des der lebenden Zelle 
eigentümlichen Stoffwechsels auf sekundäre Beschleunigung oder Hem- 
mung beschränkt wird. Das Eingreifen des Stoffwechsels, wie tief es 
in einzelnen Fällen auch sein mag, kann offenbar in den von uns studierten 
typischen Fällen des Alterns nie die Verminderung der Quellfähigkeit 
aufhalten oder umkehren. Andererseits ist es auffallend, daß beim 
Spargel trotz der sehr langen Lagerung die Quellfähigkeit nicht merklich 
nachgelassen hat, wohl als Zeichen dafür, daß die hier betrachteten Ver- 
änderungen physiko-chemischer Art doch nicht primär sind, sondern 
daß ihnen noch eine bisher völlig unbekannte Ursache voraufgeht. Es 
liegt nahe, hierbei an die Wuchsstoffe zu denken, die ja gerade in so 
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schnellwüchsigen Sprossen wie beim Spargel eine besondere Rolle spielen 
müssen. Eine der nächsten Aufgaben wird also sein, die Bedeutung der 
Wuchsstoffe für die Quellfähigkeit des Plasmas zu prüfen. Borkıss 
konnte die von STRUGGER gefundenen Zusammenhänge zwischen Plasma- 
viskosität und Streckungswachstum nicht bestätigen, so daß von dieser 
Seite her zunächst kein Aufschluß über die aufgeworfene Frage zu holenist. 

Weiterhin wäre es natürlich wichtig, zu prüfen, wieweit verschiedene 
das Altern beschleunigende oder verzögernde Einflüsse ihre Wirkung 
erst über das Quellvermögen des Plasmas entfalten. Falls dieses zutrifft, 
würde diese Eigenschaft des Plasmas noch mehr zum Angelpunkt, wenn 
auch nicht zur Ursache der Altersveränderungen werden. 

Die Auffassung, daß der Stoffwechsel von sekundärer Bedeutung 
für den Fortgang des Alterns ist, gewinnt dadurch noch mehr Gewicht, 
daß durch neuere Untersuchungen über die Steuerung der Enzym- 
tätigkeit in lebenden Zellen eine Verknüpfung jener einseitig gerichteten 
kolloidalen Veränderung mit einem zunächst synthetisch, später aber 
abbauend eingestellten Stoffwechsel leicht möglich wird. Eine Reihe 
russischer Arbeiten macht uns mit der Tatsache bekannt, daß viele 
„Hydrolasen“ je nach ihrem physikalischen Zustand hydrolysierende oder 
kondensierende Fähigkeit entwickeln, und zwar so, daß das Ferment 
für den Abbau in gelöstem, zum Aufbau jedoch in fest adsorbiertem 
Zustand vorlegen muß (OPARIN, Kurssanov). Außer für die Saccharase 
scheinen auch für Proteasen ähnliche Verhältnisse in der intakten Zelle 
zu bestehen (Syssakan und KOBIAKOVA). In dürreresistenten Formen 
bleibt nämlich die synthetisierende Tätigkeit proteolytischer Fermente 
bei viel höherem Wasserverlust (bis zu 50%) noch erhalten, während in 
nicht resistenten Formen schon bei viel geringerem Wasserverlust die 
hydrolytische überhandnimmt. Damit ist nicht nur die „Aktivierung“ 
der Proteolyse durch alle Arten von Schädigungen, die im allgemeinen 
dehydratisierend wirken (Welken, Plasmolyse usw.) einer kausalen Er- 
klärung näher gebracht, sondern auch die in bezug auf die Richtung 
des Eiweißstoffwechsels für junge und alte Blätter herausgestellten 
Unterschiede, die bisher zu sehr widersprechenden Deutungen geführt 
haben, lassen sich daraufhin leichter verstehen. Die ausgesprochen 
synthetisierende Tätigkeit junger intakter Blätter stand im Gegensatz 
zu einer recht intensiven hydrolysierenden im Autolysat, während den 
alten Blättern auch schon im intakten Zustand ein Überwiegen der 
abbauenden Fähigkeiten eigentümlich sein sollte. Unter Berücksichtigung 
der mit dem Alter verminderten Quellfähigkeit, die wir als verminderte 
Anlagerungsfähigkeit der Plasmakolloide überhaupt ansahen, dürfte 
sich mit fortschreitendem Alter allmählich das Verhältnis von adsor- 
biertem zu gelöstem Ferment zugunsten des letzteren verschieben. Von 
einem gewissen Punkt ab überwiegen dann die abbauenden Vorgänge, 
womit die Umschaltung des Stoffwechsels als eine Folge der mit dem 
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Alter abnehmenden Adsorptionsfähigkeit des Plasmas erscheint. Diese 
Vorstellung ist zunächst rein spekulativ, der Nachweis einer Abnahme des 
adsorbierten, synthetisch wirksamen Fermentes und einer entsprechenden 
Zunahme des gelösten mit dem Alter ist erst für die Saccharase in ver- 
schieden hoch inserierten Kartoffelblättern erfolgt (NiLovA). Die weitere 
Bestätigung dieser Auffassung würde die Zusammenhänge auf einem 
weiten Sektor der Altersveränderungen klarlegen. Damit würde auch 
das obengenannte Überwiegen der Dissimilation über die Assimilation, 
vielleicht auch die Anhäufung von Stoffwechsel, ,‚schlacken‘“ nur die Folge 
einer Fermentumstimmung darstellen. Nicht zuletzt würde dadurch 
auch der bei der Reifung von Früchten so eindrucksvoll vom Aufbau 
zum Abbau umgeschaltete Pektinstoffwechsel den Anschluß an das 
allgemeine zellphysiologische Geschehen erhalten. 

Die Verflechtung von kolloidal bedingten Altersveränderungen mit 
ihren Auswirkungen auf den Stoffwechsel und dessen rückwirkenden 
Einflüssen auf die chemische Zusammensetzung der dispersen Phase der 
Kolloide ist so eng, daß sich eine ganze Fülle von Teilproblemen und 
Arbeitshypothesen ergibt. Am wichtigsten davon erscheint uns zunächst 
die Frage, ob das Nachlassen der synthetischen Tätigkeit bei fort- 
schreitender Abnahme der Quellfähigkeit den Aufbau neuer Kolloide 
verhindert und dadurch er mit immer stärkerer Beschleunigung dem end- 
gültigen Zusammenbruch der lebenden Struktur zusteuert, ähnlich etwa, 
wie Meyer die letzte Phase im Leben eines Blattes während des Ver- 
gilbens einmal beschrieben hat. 

PrEIFFER macht bei anderer Gelegenheit geltend, daß ‚eine über- 
steigerte Hydratation und eine übersteigerte Adsorptionsverstärkung 
gegenüber Salzen und Enzymen die gewöhnliche Plasmafunktionen 
zum Stillstand bringen muß, denn letztere sind nach den geläufigen 
Vorstellungen nur im Gebiete mäßiger Hydratation möglich“. Unter 
diesem Gesichtspunkt läßt sich auch die zunächst als Widerspruch er- 
scheinende vermehrte Hydratation des Plasmas im Ruhezustand (KESSLER 
und RUHLAND) mit den oben dargelegten Beziehungen verknüpfen. Der 
Ruhezustand mit stark vermindertem Stoffwechsel und erhöhter Hydra- 
tation hat somit gar nichts mit den abklingenden Alterserscheinungen 
zu tun, sondern ist eine Rückkehr zu einem quasi embryonalen Zustand, 
in welchem die Hydratation über das normale hinaus gesteigert ist 
(vgl. auch Entdifferenzierung bei PFEIFFER). Wodurch die dem Alter 
entgegenlaufende Erhöhung der Quellfähigkeit beim Eintritt in den 
Ruhezustand oder beim Erwerb der Frosthärte bedingt ist, und ob sie eine 
echte Umkehr der Altersveränderungen ist, dürfte recht schwer zu ent- 
scheiden sein. Vielleicht verdanken aber gerade solche Zellen und Gewebe. 
deren Plasma die Fähigkeit besitzt, die zum Altern führenden kolloid- 
chemischen Umwandlungen wenigstens zeitweise zu kompensieren, 
dieser Eigenschaft ihre Überlegenheit und Sonderstellung ? 
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Zum Schluß sei noch erwähnt, daß wir uns nicht mit der Feststellung 
der mit dem Alter abnehmenden Quellfähigkeit begnügt haben, sondern 
auch noch andere Möglichkeiten, die uns unsere Methode an die Hand 
gibt, auszunutzen bestrebt sind, um vielleicht noch andere: plasmatische 
Veränderungen mit dem Alter aufzudecken. Die Polarisierbarkeit (als 
prozentuale Differenz des Widerstandes bei 3000 und 500 Hertz des 
Meßstromes) ist an das Vorhandensein von Grenzflächen, also an die 
Lipoidfilme unserer umhüllten Mizellen gebunden. Vorläufige Be- 
stimmungen an Sempervivum-Blättern haben ergeben, daß sich auch diese 
Polarisierbarkeit mit dem Alter verändert, sie steigt in diesem Falle von 
ungefähr 20% in jungen Blättern auf durchschnittlich 32% bei alten, 
noch nicht vergilbenden an. Das würde auf eine Verdichtung der Lipoid- 
filme mit dem Alter der Zellen hindeuten. Diese als Tastversuche zu 
wertenden Messungen sollen zu gegebener Zeit weiter ausgebaut werden. 

Wenn wir mit unseren Untersuchungen auch nicht bis an die Wurzel 
der Altersursache haben vordringen können, so hoffen wir doch einige 
Punkte festgelegt zu haben, von denen aus ein Weg durch dieses reiz- 
volle und für ein tieferes Verständnis alles Lebenden aufschlußreiche 
Gebiet gebahnt werden kann. 


Zusammenfassung. 


1. Bei einer Durchsicht der Literatur findet man eine ganze Reihe 
von Angaben über physiko-chemische Unterschiede zwischen jungen 
und alten Zellen oder Geweben, die sich allerdings oft widersprechen, 
so daß daraus kein einheitliches und lückenloses Bild von den Zustands- 
änderungen des Plasmas im Laufe des Alterns geformt werden kann; 
noch viel weniger läßt sich nach den bisherigen Beobachtungen etwas 
über die eigentliche Ursache des Alterns aussagen. 

2.Mit Hilfe der in einer vorhergehenden Mitteilung beschriebenen 
Methode der Narkose-Widerstandmessungen können bei der für jedes 
Objekt festzulegenden optimalen Chloroformkonzentration Widerstands- 
Zeitkurven aufgenommen werden, die im allgemeinen einen Anstieg 
des elektrischen Widerstandes bis zu einem konstanten Wert anzeigen. 

3. Bei Äpfeln scheint die Höhe dieses Anstieges nicht mit der Lager- 
dauer, wohl aber mit dem nach der Schalenfarbe beurteilten Reifegrad 
in Beziehung zu stehen. Beim Vergleich von Äpfeln zweier Sorten, die 
verschieden rasch reifen, war die maximale Widerstandserhöhung bei 
der reiferen Sorte geringer als bei der unreifen. 

4. Bei reifenden Tomaten ist derselbe Zusammenhang zwischen Reife- 
grad und Narkosewirkung, der sich bei Äpfeln nur andeutungsweise 
zeigte, klar nachzuweisen: mit fortschreitender Reifung wird der auf 
Chloroformzugabe folgende Anstieg des Widerstandes immer geringer. 
In grünen Tomaten erreicht der Widerstand bei 40—70% über dem Aus- 
gangswert sein Maximum, in gelben bei durchschnittlich 21% und in 
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roten schlieBlich steigt er héchstens 6%, oft aber iiberhaupt nicht 
mehr an. 

5. In Spargelstangen reagieren die verschieden alten Gewebspartien 
in einer analogen Weise wie die reifenden Früchte: die jüngeren Spitzen- 
region erfährt eine weit stärkere Erhöhung des elektrischen Wider- 
standes in Narkose als die älteren Teile der Basis. 

6. Schließlich nimmt auch in Rhabarberblattstielen und in Semper- 
vivum-Blättern die Narkosewirkung, die als Widerstandserhöhung ge- 
messen wird, mit zunehmendem Alter der Organe ab. Bei einem Über- 
blick über alle untersuchten Pflanzenteile kann nach der prozentualen 
Erhöhung des Widerstandes (bei optimaler Chloroformdosis) eine Skala 
aufgestellt werden, in welcher physiologisch gleichwertige Stadien in 
bezug auf das Alter der Organe ungeachtet der Gesamtlebensdauer durch 
die gleichen Zahlen gekennzeichnet erscheinen. 

7. Vor einer weiteren Auswertung der Widerstands-Zeitkurven mußte 
sowohl der Mechanismus der Widerstandsänderung im lebenden Plasma 
als auch der Mechanismus der Chloroformwirkung auf den lebenden 

klargelegt werden. Beide Erscheinungen können für sich 
allein und im Zusammenhang miteinander am einfachsten verstanden 
werden, wenn man in der Plasmahaut zwei grundsätzlich verschie- 
dene Mizellgattungen annimmt, nämlich nackte Proteinmizellen und 
solche, die von einem Lipoidfilm umhüllt sind. Diese Vorstellung deckt 
zugleich eine ganze Reihe von Eigenschaften des lebenden Plasmas, 
die bisher nicht einheitlich unter einem Gesichtspunkt zu ordnen waren. 

8. Auf Grund dieser Annahme ergibt sich aus den mit dem Alter der 
Organe sich wandelnden Widerstands-Zeitkurven, daß wenigstens ein 
Teil der Plasmakolloide in jüngeren Zellen die Fähigkeit zur Hydrati- 
sierung in außerordentlich hohem Maße besitzt, die bei älteren Zellen 
bedeutend abgenommen hat und bei den ‚alten‘ schließlich ganz verloren 
gegangen ist. Das Absinken der Quellfähigkeit läßt sich schon nach- 
weisen, wenn die Organe noch in der Entfaltung stehen. Diese Vorstellung 
paßt sich ohne weiteres in das Bild ein, das im Rahmen der auf physiko- 
chemischen Grundlagen aufbauenden Alterstheorien vom Altern der 
Plasmakolloide gezeichnet worden ist. 


Meinem hochverehrten Lehrer, Herrn Prof. Dr. RUHLAND, bin ich 
für sein stetiges Wohlwollen und seine wertvollen Anregungen auch bei 
dieser Arbeit zu herzlichstem Dank verbunden. 


Frl. A. Leiısına danke ich für ihre unermüdliche und zuverlässige 
Mitarbeit bei den Versuchen in Karlsruhe. 
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(Aus dem Kaiser Wilhelm-Institut für Biologie, Abteilung von WETTSTEIN, 
Berlin-Dahlem.) 


STOFFWECHSELPHYSIOLOGISCHE UNTERSUCHUNGEN, 
BESONDERS HINSICHTLICH DES MINERALHAUSHALTS, 
AN PETUNIA DD, dd, Dd UND DDDD. 


Von 
Karu PIRSCHLE. 


Mit 23 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 3. Oktober 1940.) 


Die beiden Rassen DD und dd von Petunia nyctaginiflora wurden bei 
früherer Gelegenheit (Werrsteın und PIRsCHLE) hinsichtlich ihres; 
Aussehens und genetischen Verhaltens genauer beschrieben; die Spal- 
tungszahlen stimmen befriedigend zu einem monohybriden Verhältnis, 
manchmal mit einem Überschuß an Rezessiven. Dem Aussehen nach 
unterscheidet sich die durch spontane Mutation entstandene, rezessive 
Form dd von der mit DD bezeichneten Normalform durch charakte- 
ristische Chlorophylldefekte an den Blättern (daher auch d = defecta 
genannt); ferner bleiben dd-Pflanzen im Wuchs sehr bald hinter gleich 
alten DD zurück, sie sind weniger verzweigt, Blätter und Blüten sind 
merklich kleiner, und die Blätter weichen außer in der Größe auch in 
der Form und der gewellten bis löffelförmig aufgebogenen (bei DD fast 
flachen) Blattspreite von DD-Blättern ab. Ein einziges Gen (richtiger 
Genpaar) bewirkt also sehr verschiedenartige und weitgehende morpho- 
logische Veränderungen, die zweifellos auch mit stoffwechselphysio- 
logischen Unterschieden verbunden sind. 

Besondere Bedeutung gewannen die beiden Petunien-Rassen dadurch, 
daß nach dem Ergebnis von Pfropfversuchen mit großer Wahrschein- 
lichkeit auf das Vorhandensein eines gen-abhängigen ‚d-Stoffes‘‘ ge- 
schlossen werden darf. Wenigstens ließen sich die für dd charakte- 
ristischen Chlorophylldefekte in verschiedenartigen Pfropfverbindungen 
weitgehend auf DD-Pflanzen übertragen, gleichgültig ob diese als Reis 
oder als Unterlage verwendet wurden oder in andersartiger Pfropf- 
verbindung mit dd-Pflanzen standen (WETTSTEIN und PiRSCHLE). 
Besonders stark ist der Einfluß bei Verwendung älterer und größerer 
dd-Unterlagen (PIRSCELE 1939b), was gut dazu paßt, daß mit der 
Größe des Spenders auch seine Wirkung in quantitativer Hinsicht 
zunimmt. Strenge Artspezifität scheint nicht vorzuliegen, wenigstens 
reagiert Petunia dd auch mit Nicotiana, Solanum und Hyoscyamus, 
also anderen Solanaceen, wenn auch in minder charakteristischer Weise 
(Pırschue 1938 und 1940). Schließlich ergab sich noch überraschender- 
weise, daß bei Natrium-Dauerlicht die Blätter ihre Eigentümlichkeiten 
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weitgehend verlieren und die beiden Formen einander in erstaunlichem 
Maße genähert erscheinen (PıescHLe und WETTSTEIN). 
Abgesehen von weiteren (bisher nicht von Erfolg begleiteten) Be- 
ne ones A 
genetisch eindeutige und entwicklungsphysiologisch aussichtsreiche Fall 
‚von Anfang an auch einer näheren stoffwechselphysiologischen Bearbeitung 
wert. Mineralanalysen an den erwähnten Pfropfungen ließen, in Ver- 
suchsreihen aus zwei Jahren übereinstimmend, einen wesentlichen 
Einfluß der Unterlage auf das Reis im allgemeinen nicht erkennen 
(PresouLe 1939a). Wie sich die älteren und größeren dd-Unterlagen 
und die Kombinationen mit anderen Arten (Nicotiana, Solanum) be- 
nehmen, läßt sich noch nicht übersehen, da die Analysen erst teilweise 
fertig sind; doch versprechen sie weitere Gesichtspunkte zu der erst 
spärlich behandelten Frage nach quantitativen Beziehungen zwischen 
Unterlage und Reis hinsichtlich des Mineralhaushalts. Schon vor den 
Pfropfversuchen waren die beiden Formen (Petunia DD und dd) einer 
Analyse in verschiedener Richtung unterzogen worden. Dabei ergaben 
sich keine Anhaltspunkte der Art, daß die charakteristischen Wachstums- 
unterschiede oder die für dd kennzeichnenden Chlorophylldefekte auf 
Verschiedenheiten in der Versorgung mit Nährstoffen, auf Fe- oder 
Mn-Mangel oder dergleichen zurückzuführen seien; eine solche Er- 
klärung wäre ja nun auch zu einfach, man konnte aber zunächst immer- 
hin daran denken. Es erübrigt sich, auf diese Feststellungen im ein- 
zelnen einzugehen, sie entwickelten sich schließlich zu der im folgenden 
behandelten Versuchsreihe, die, hinsichtlich der DD und dd das Er- 
gebnis früherer Analysen bestätigend, durch Einbeziehung der Hetero- 
zygoten und Tetraploiden ein weiteres Gebiet anschneidet. Wenn es 
sich auch nur um eine Versuchsreihe handelt, so liegen ihr, wie gesagt, 
zum Teil bereits ältere Erfahrungen zugrunde, und hinsichtlich des 
Verhaltens der Heterozygoten und — besonders — der Tetraploiden 
laufen weitere Untersuchungen, nicht nur mit Petunia. Gerade die 
Frage nach dem stoffwechselphysiologischen Verhalten polyploider Rassen 
darf als ein Kernproblem genetisch-entwicklungsphysiologischer For- 
schung bezeichnet werden, das — auch in praktischer Richtung — 
das größte Interesse beansprucht. Um so bedauerlicher ist, daß die 
an sich nicht sehr zahlreichen Angaben in wesentlichen Punkten 
voneinander abweichen, und so wird es wohl noch geraume Zeit 
dauern, bis man genügend sichere Aussagen machen kann, die einer- 
seite für praktische Nutzanwendungen, andererseits für phylogene- 
tische und ökologische Überlegungen geeignet sind. Als Grundlage 
weiterer Betrachtungen muß zunächst ein genügend umfangreiches 
Material erarbeitet werden, wozu die nachfolgenden Feststellungen 
einen kleinen Beitrag liefern mögen. Bedauerlicherweise standen für 
diese Versuche die tetraploiden dddd, deren Herstellung Herrn Gyérnrry 
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erst später gelungen ist, noch nicht zur Verfügung, so daß, was Poly- 
ploidie betrifft, sich der Vergleich auf DD und DDDD beschrankt. 


Versuchspflanzen und Methodisches. 


Die verwendeten Petunien stammten aus Kulturen von Prof. von WETTSTEIx. 
Die tetraploide DDDD war durch Belegen diploider Petunien mit Salpiglossis-Pollen 








erhalten worden. In der Nachkc haft sind außer Pflanzen mit dem normalen 
tetraploiden Chr tz (4n = 28) auch Hypo- und Hypertetraplonten, 





hauptsächlich 27- und 29chromosomige Pflanzen nachweisbar, wie Herr GRIESINGER 
feststellte. — Die gekeimten Sämlinge wurden in Pikierkästen gepflanzt, in etwas 
weiterem Abstand als üblich, und verblieben hier bis zur Ernte. Diese wurde, mit 
möglichst frühen Stadien beginnend, von Woche zu Woche, im ganzen 5mal, vor- 
genommen. Derart läßt sich auch etwas über den zeitlichen Verlauf des Wachstums 
und der Nährstoffaufnahme a 

Im einzelnen waren die Versuchszeiten folgende: Aussaat 16. 7. 37, pikiert 3. 8.. 
1. Ernte (mit I bezeichnet) 18. 8., 2. Ernte (II) 25. 8., 3. Ernte (III) 1. 9., 4. Ernte 
(IV) 8. 9., 5. Ernte (V) 16.9. Die geernteten Pflanzen waren also, von der Aussaat 
bzw. (in Klammern) vom Pikieren ab gerechnet, bei Ernte I 34 (16), bei Ernte II 41 
(23), bei Ernte III 48 (30), bei Ernte IV 55 (37), bei Ernte V 62 (44) Tage alt. Über 
das Aussehen der Pflanzen zum Zeitpunkt der Ernten liegen folgende Angaben vor: 

I. dd... etwa 7—8 cm hoch, 3 Blätter entwickelt, 1—2 weitere im Entfalten, 
alles schön grün, noch keine gelben Flecken auf den Blättern; DD . . . etwa 9—11 cm 
hoch, 5—7 Blätter entwickelt, 2—3 weitere im Entfalten, erste Seitensprosse begin- 
nend, Blätter größer als bei dd; Dd...wie DD, kein sichtbarer Unterschied; 
DDDD . . . etwa 8—9 cm hoch, weniger kräftig als DD oder Dd, 3—4 Blätter ent- 
wickelt, 1—2 weitere im Entfalten, Größe der Blätter etwa gleich DD (mehr rund- 
lich, weniger zugespitzt), Blätter dunkler als DD, keine Seitensprosse. 

II. dd... 10—12cm hoch, 5—7 Blätter, die obersten bereits typisch ver- 
krümmt und gelbfleckig, Seitensprosse eben beginnend; DD... 19—21 cm re 
groBe frisch griine Blatter, zahlreiche goo or erste Bliitenknospen; Dd . 
wie DD, kein Unterschied; DDDD . . . 17—19 cm hoch, gleichfalls sehr groBe, an- 
scheinend dunklere Blatter. 

III. dd ...12—14 cm hoch, kleine Seitensprosse, noch keine Blütenknospen ; 
DD . . . 30—35 cm hoch, üppig entwickelt, reichlich Seitensprosse, große Blüten- 
knospen, noch nicht entfaltet; Dd . . . ebenso; DDDD . . . 28—30 cm hoch, dunkel- 
grüne, lappige Blätter, Blütenknospen beginnend. 

IV. dd... 17—19 cm hoch, voll ausgeprägter dd-Habitus, immer noch keine 
Blütenknospen; DD . . . 45—50 cm, in voller Blüte, 2—3 offene Blüten, sonst reich- 
lich große Knospen; ‘Da ...ebenso; DDDD . . . 44—48 cm hoch, nach wie vor 
große, sattgrüne Blätter, teilweise etwas schlapp, reichlich Blütenknospen, doch 
Korollen noch geschlossen. 

V. dd... 21—22 cm hoch, Seitensprosse klein und spärlich, eben erste Blüten- 
knospen; DD...58—62 cm hoch, in voller Blüte, unterste Blüten bereits ab- 
fallend und fruchtend, untere Blätter vergilbend; Dd...ebenso; DDDD... 
50—55 cm hoch, in voller Blüte, unterste Blätter gelb und schlapp werdend. 

Blätter und Stengel der Pflanzen wurden getrennt geerntet, so daß sich im fol- 
genden auch getrennt nach Blättern und Stengeln etwas darüber aussagen läßt, was 
in mancher Hinsicht wichtig ist und die dafür mehr aufgewandte Mühe lohnt. Das 
Blatt- und Stengelgewicht je Pflanze wurde im Durchschnitt aus mehreren Paral- 
lelen ermittelt, woraus sich aus den nach Blättern und Stengeln getrennten Analysen 
auf die Gehalte je Pflanze zurückrechnen läßt. Bei der Ernte wurde sorgfältigst 
auf anhaftende Erdteilchen u. dgl. geachtet und, wenn nötig, die Pflanzen ge- 
waschen. Zur Bestimmung der Trockensubstanz wurde das frische Material 1 Stunde 
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bei 120° abgetétet und dann bei 85° bis zur Gewichtskonstanz fertig getrocknet. Da 
das trockene und fein gepulverte Material hygroskopisch ist und beim Liegen nicht 
unbeträchtliche Mengen Wasser anzieht, wurden die Einwagen für die Aschenana- 
lysen nochmals bei 85° übertrocknet und im geschlossenen Wägegläschen eingewogen. 

Die Veraschung erfolgte in Quarzschalen bei mäßig großer Flamme. Be- 
feuchten des kohligen Rückstandes mit etwas dest. Wasser beschleunigt das noch- 
malige Glühen, und nach Wiederholen des Vorganges mit etwas Perhydrol erhält 
man fast immer rein weiße Aschen, ohne mit dem Glühen weiter gehen zu müssen 
als bis zu eben schwacher Rotglut des Schalenbodens. Diese Vorsicht ist bei der 
trockenen Veraschung wegen möglicher Verluste an K und P geboten. Zur Ab- 
scheidung der Kieselsäure wurde mit einigen cem konz. HCl (puriss.) zweimal am 
Wasserbad abgeraucht, der im Ofen gut getrocknete Rückstand mit warmem Wasser 
und warmer 10%iger HCl aufgenommen und durch ein Filter in Meßkölbchen ge- 
spült. Da auch reinste Salzsäure leicht etwas Fe enthält, wurden diese Mengen bei 
den Fe-Bestimmungen berücksichtigt. In der zur Marke aufgefüllten salzsauren 
Lösung in den Meßkölbchen wurden die einzelnen Elemente nach den üblichen. 
mit reinen Salzgemischen nochmals durchgeprüften Methoden bestimmt: K titri- 
metrisch mit n/50 Permanganat nach der Kobaltinitritmethode; Fe kolorimetrisch 
mit Rhod ium (das, da die Farbe rasch verblaßt und auch durch Oxydantien 
wie Salpetersäure nicht befriedigend stabilisiert wird, zweckmäßig erst unmittelbar 
vor dem Kolorimetrieren der — zwecks Oxydation allenfalls vorhandenen zwei- 
wertigen Eisens — salpetersauren Lösung zugesetzt wird); P mit dem Molybdän- 
reagens nach ZINZADZE; Mn kolorimetrisch als Permanganat nach Abrauchen der 
Salzsäure und Oxydation in phosphorsaurer Lösung mit Silbernitrat-Ammonper- 
sulfat; Ca nach Ausfällen der Phosphate mit Eisenazetat gravimetrisch als Oxalat: 
Mg im Filtrat von der Ca-Fällung gravimetrisch mit Oxychinolin. Unter N ist der 
Gesamt-Stickstoff nach KJELDAHL (halbmikro) verstanden, beim Aufschluß be- 
währte sich gut das Selengemisch nach WIENINGER der Firma MErK, kombiniert 
mit einigen Tropfen Perhydrol. 

Alle Analysen wurden doppelt angesetzt und, wenn die Parallelen nicht sehr 
yut übereinstimmten — was aber in der Regel der Fall war —, noch ein drittes Mal 
wiederholt. — Für die gewissenhafte Durchführung der zahlreichen Analysen möchte 
ich meiner Assistentin, Fräulein STAEGER, auch an dieser Stelle bestens danken. 





Ergebnisse. 


a) Frisch- und Trockengewicht der Pflanzen. 


Die mit der Entwicklung fortschreitende Gewichtszunahme der 
Pflanzen ist in Abb. 1 und 2 graphisch dargestellt. Die einzelnen Marken 
lassen sich einigermaßen befriedigend durch Kurven miteinander ver- 
binden, und diese Kurven sind in mehrfacher Hinsicht beachtlich. Zu- 
nächst zeigen sie anschaulich den großen Unterschied zwischen den dd 
und DD, worüber dem Aussehen nach und hinsichtlich des Längenwachs- 
tums bereits einige Angaben gemacht wurden (8. 351). Das Gewicht der 
dd sowohl an Blättern als auch an Stengeln bleibt von Anfang an, und im 
weiteren Verlauf der Entwicklung immer stärker, hinter den DD zurück. 
Dabei ist ein wesentlicher Unterschied zwischen Blättern und Stengeln fest- 
zustellen. Bei den DD-Blättern verlaufen die Kurven (für Frischgewicht 
und Trockengewicht), von der Abszisse aus gesehen, konvex, bei den 
DD-Stengeln konkav. Das heißt: bei den Blättern der DD erfolgt die 
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stärkste Gewichtszunahme anfangs, sie steigt sprunghaft von I nach Il 
und von II nach III, von hier ab nimmt die Blattmasse nur mehr wenig zu, 
die Pflanzen sind ausgewachsen und beginnen zu blühen. Bei den DD- 
Stengeln dagegen ist die Gewichtszunahme, besonders an Trockengewicht, 
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Abb. 1. Frischgewichte der Blätter und Abb.2. Trockengewichte der Blätter und 
Stengel je Pflanze in Gramm. Auf der Stengel je Pflanze in Gramm, Maßstab der 
Abszisse sind die mit I, 11, III, IV, V Ordinate !/, von Abb. 1. 


bezeichneten Ernten von Woche zu Woche 
(vgl. S. 351) aufgetragen. 


von III nach IV und von IV nach V sogar stärker als anfangs, daher der 
(von der Abszisse aus gesehen) konkave Kurvenverlauf. Darin findet die 
auch während der Blüte fortschreitende Streckung und Verholzung der 
Hauptachse und der Seitensprosse ihren zahlenmäßigen Ausdruck. 
Bezieht man die Frischgewichte auf den Anfangswert (Ernte I) gleich 100, so 
erhält man für die folgenden Ernten (II, III, IV, V) die Zahlen (Tabelle 1): 


Tabelle 1. 




















| II III | IV Vv | 11 | zu IV Vv 
| | | ue | 
DD-Blätter . . | 219 | 340 | 369 | 380 | DD-Stengel . . | 359 | 852 |1173 | 1694 
Ad-Blätter. . . | 291 | 318 | 350 | 363 |dd-Stengel . . 344 | 414 | 486 | 528 
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Das Gewicht der DD- und dd-Blätter steigt also innerhalb der untersuchten 
5 Wochen auf das 31/, bis 4fache an, das Gewicht der dd-Stengel auf mehr als 
das 5fache, das der DD-Stengel auf fast das 17fache. 

Für die Trockengewichte sind die entsprechenden Zahlen (Ernte I gleich 100) 
folgende (Tabelle 2): 



































Tabelle 2. 
u Ill IV ‘Vv II III IV Vv 
DD-Blätter . . | 219 | 374 | 428 | 473 | DD-Stengel . . | 376 | 1230| 2470| 4010 
dd-Blätter. . . | 311 | 351 | 411 | 452 |dd-Stengel . . | 355 | 427| 573] 736 


Hier steigen also die DD-Stengel auf das 40fache an, während die Gewichts- 
zunahme der dd-Stengel nur wenig mehr als das 7fache, die der DD- und dd-Blätter 
etwa das 41/,fache ausmacht. 

Nach diesen Prozentzahlen wird verständlich, daß bei den dd die 
Gewichtskurven (Abb. 1 und 2) der Blätter denen der DD noch ungefähr, 
wenigstens dem Sinne nach, parallel gehen; auch hier ist, nur in sehr viel 
geringerem Ausmaß, die anfängliche Gewichtszunahme (I—III) größer 
als in den folgenden Zeitabschnitten (III—V). Bei den dd-Stengeln ist 
jedoch, analog zu den dd-Blättern, aber sehr im Gegensatz zu den DD- 
Stengeln, die Gewichtszunahme anfangs (I—III) größer als in den späteren 
Wochen (III—V), was sich deutlicher in den Frischgewichten ausdrückt 
als in den Trockengewichten, wo die Werte fast auf einer Geraden liegen. 
Sie folgen also nicht dem für die DD-Stengel charakteristischen Kurven- 
zug, während dd-Blätter und -Stengel zur Abszisse spiegelbildlich gleich- 
sinnig liegen. Darin kommt, zahlenmäßig noch durch die gegebenen 
Prozentzahlen (Tabelle 1 und 2) erläutert, ein verschiedener Rhythmus im 
zeitlichen Verlauf der Gewichtszunahme bei den DD und dd, und insbesondere 
bei den Stengeln, zum Ausdruck, den man dem Aussehen nach nicht er- 
wartet hätte. 


Diese Unterschiede kommen natürlich auch zum Vorschein, wenn man das 
jeweilige Verhältnis der Mutante zur Normalform berücksichtigt. Aus Abb. 1 und 2 
wird bereits ersichtlich, daß das Gewicht der dd hinter den DD um so mehr zurück - 
bleibt, je älter die Pflanzen sind. In Prozenten vom jeweiligen Wert der DD aus- 
gedrückt, erhält man folgende Zahlen für die Frischgewichte (Tabelle 3): 




















Tabelle 3. 
I II I IV Vv 
dd-Blatter . . . . . 28 37 36 26 27 
dd-Stengel . . . . . 43 47 21 18 14 





Während also die dd-Blätter den DD-Blattern noch einigermaßen parallel gehen, 
ist der starke (relative) Abfall der dd-Stengel, bedingt durch die unverhältnismäßig 
stärkere Gewichtszunahme der DD-Stengel, wieder sehr bezeichnend. Für die 
Trockengewichte sind die entsprechenden Zahlen folgende (Tabelle 4): 

Man beachte auch hier, wie bei den Frischgewichten, den besonders scharfen 
Knick zwischen II und III, zu einer Zeit also, da sich die DD zum Blühen anschicken. 
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Im übrigen wird auch hier wieder das unterschiedliche Verhalten der Blätter und 
Stengel deutlich ersichtlich. 

















Tabelle 4. 
I I III IV v 
dd-Blatter ..... 40 57 38 39 38 
dd-Stengel . . . .. 55 52 19 13 10 








Ein grundsätzlich verschiedenes Verhalten der DD und dd drückt sich 
fernerhin auch in den verschiedenen Anteilen aus, in denen sich Blatter 
und Stengel am Aufbau des Pflanzenkörpers beteiligen, also in den Blatt/ 
Stengel-Verhältnissen (Tabellen 5 und 6). 


Tabelle 5. Blatt/Stengel-Verhältnisse auf Basis des Frischgewichts. 





























I II III IV v 
DD... .| 8:17 75:25 | 67:33 61:39 | 53:47 
Ms - + 24 77 : 23 73 : 27 71:29 70 : 30 69 : 31 
Tabelle 6. Blatt/Stengel-Verhältnisse auf Basis des Trockengewichts. 
I II III IV Vv 
BB 65499 82:18 73 : 27 58 : 42 45 : 55 34 : 66 
ic os 71:23 75 : 25 73 : 27 71:29 67 : 33 

















Aus diesen Ziffern (Tabelle 5 und 6) wird ersichtlich, daB das Ver- 
hältnis der Blatt- zur Stengelmasse bei den dd dasselbe bleibt, gleichgültig 
ob man auf Frisch- oder Trockengewicht bezieht. Es ändert sich ferner 
im Verlauf der Entwicklung nur wenig, der Anteil der Stengel nimmt 
mit dem Alter etwas zu, doch überwiegen durchweg die Blätter. Auf 
jeden Fall unterliegt das Blatt/Stengel-Verhältnis bei den dd wesentlich 
geringeren Schwankungen als bei den DD. Auch bei diesen überwiegen 
anfangs die Blätter. Im weiteren Verlauf der Entwicklung wird aber bei 
den DD das Verhältnis zwischen Blättern und Stengeln immer enger, und 
schließlich kommen die Stengel den Blättern fast gleich (an Frischgewicht) 
oder übertreffen sie sogar (an Trockengewicht). Das anfängliche Ver- 
hältnis von etwa 4:1 sinkt schließlich auf etwa 1:1 (Frischgewicht), oder 
kehrt sich gar zu rund 1:2 (Trockengewicht) um (Tabelle 5 und 6). Schuld 
daran ist die unverhältnismäßig starke Gewichts- und besonders Trocken- 
gewichtszunahme der DD-Stengel, auf die bereits im Anschluß an Abb. 1 
und 2 (vgl. auch Tabelle 1 und 2) verwiesen wurde. 


In den Untersuchungen an Pfropfmaterial (WETTSTEIN und PırscaLz, Tabelle 5 
und 9, Pırsc#te 1939b, Tabelle 2) war immer ein weiteres Blatt/Stengel-Verhältnis 
bei den dd und ein engeres bei den DD, aber mit Unterschieden, angetroffen worden. 
Die vorliegenden Feststellungen machen klar, daß die Verhältnisse vom Alter der 
Pflanzen sehr wesentlich abhängen und sogar Überschneidungen zwischen den DD 
und dd vorkommen können. 
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Bisher wurden Blätter und Stengel getrennt betrachtet. Das Gewicht 
der ganzen Pflanzen, als Summe aus dem Gewicht der Blätter und Stengel, 
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Abb. 3. Frischgewichte der ganzen Pflanzen in 
Gramm. Die Marken über der nach unten ge- 
strichenen Abszissenteilung (37, 44, 51, 58 Tage) 
beziehen sich auf den Versuch 1936, die anderen 
(Ernte I, II, III, VI, V) auf den Versuch 1937. 


läßt sich bereits aus den 
Abb.1 und 2 ablesen. Trägt 
man es gesondert auf, so er- 
hält man (Abb. 3 und 4) mit 
dem Alter der Pflanzen an- 
steigende Kurven, die bei den 
Frischgewichten sanft konvex 
zur Abszisse verlaufen; bei 
den Trockengewichten liegen 
die Marken fast auf einer Ge- 
raden. Der große und mit der 
Entwicklung immer mehr zu- 
nehmende Wachstumsunter- 
schied zwischen gleichalten 
DD- und dd-Pflanzen wird 
durch den vertikalen Abstand 
der entsprechenden Marken 
anschaulich gekennzeichnet. 
Mit diesen Ergebnissen geht 


ein Versuch des Jahres 1936 (gebrochene Linien) durchaus parallel, 
womit die Verhältnisse eine weitere Bestätigung erfahren. 
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Abb. 4. Trockengewichte der ganzen Pflanzen in 
Gramm. en à wie in Abb. 3. 


nommen werden, die Versuchszeiten sind folgende: 
den Pikierkästen geerntet am 31.8., 7.9., 14.9. und 


Auch in diesem Versuch des 
Jahres 1936 wurde von Woche 
zu Woche, nur von einem etwas 
späteren Zeitpunkt ab, geerntet; 
die Marken sind entsprechend 
dem Alter der Pflanzen nach 
der Aussaat eingetragen. Das 
Wachstum der Pflanzen, sowohl 
der DD als auch der dd, war 
geringer, geht aber in seinem 
Verlauf und im Verhältnis der 
Normalform zur Mutante den 
Beobachtungen des Jahres 1937 
durchaus parallel. In diesem 
Versuch 1936 waren nur DD 
und dd, und ohne Trennung in 
Blätter und Stengel, also nur 
die ganzen Pflanzen, untersucht 
worden. Zur Ergänzung wird 
auf diesen Versuch und seine 
Ergebnisse mehrfach Bezug ge- 
Aussaat 25. 7., pikiert 13. 8., aus 

21.9., also 37, 44, 51 und 58 Tage 


nach der Aussaat bzw. 19, 26, 33 und 40 Tage nach dem Pikieren. Geerntet wurden, 
wie gesagt, die ganzen Pflanzen, knapp über dem Boden abgeschnitten, ohne Tren- 


nung in Blätter und Stengel. Die Höhe der Pflanzen betrug in den aufeinander- 
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folgenden vier Ernten bei den DD 6—10, 14—19, 20—23 und 26—30 cm, bei den 
dd 5—7, 7—8*/,, 9—10 und 11—12 em: die Lang terschiede zwischen Normalform 
und Mutante kommen also wie in den Gewichten gut zum Vorschein. Die Auf- 
arbeitung der Pflanzen war dieselbe wie in dem durch Einbeziehung der Hetero- 
zygoten und der Tetraploiden und durch die Trennung in Blätter und Stengel etwas 
umfangreicher gestalteten Versuch des Jahres 1937. 

Der Kurvenverlauf in Abb. 3 und 4 entspricht dem Eindruck, den man von den 
DD und dd bei Betrachtung der Kulturen hatte, nämlich zunehmend größere 
Wachst terschiede und ein immer stärkeres Zurückbleiben der dd mit dem 
Alter der Pflanzen. Erst die Trennung in Blätter und Stengel (Abb. 1 und 2, Ta- 
belle 1—4, ferner Blatt/Stengel-Verhältnisse, Tabelle 5 und 6) bringt Verschieden- 
heiten zum Vorschein, die mehr als rein quantitative Unterschiede zwischen den 
DD und dd anzeigen. Darauf wird noch öfter hinzuweisen sein, daß erst eine solche 
Trennung in die einzelnen Organe (auch Wurzeln, Blüten und Früchte wären wün- 
schenswert gewesen) Verschiedenheiten aufzeigt, die in entwicklungs- wie stoff- 
wechselphysiologischer Hinsicht beachtlich sind und sich einer Analyse der ganzen 
Pflanzen nicht hätten entnehmen lassen. 

Es bleibt noch übrig, das gegenseitige Verhältnis der DD, Dd und 
DDDD zu betrachten. Gewichtsmäßig sind, wie die Abb. 1—4 zeigen, 
keine großen Unterschiede vorhanden. Die Dd bleiben im allgemeinen hinter 
den DD etwas zurück, sowohl die Blätter als auch die Stengel und dem- 
entsprechend auch die ganzen Pflanzen. Die Unterschiede sind aber 
gering und dürften einer statistischen Sicherung kaum standhalten. 
Keinesfalls nehmen die Heterozygoten eine Mittelstellung zwischen den beiden 
Homozygoten (DD und dd) ein. Das ergibt sich sowohl aus den Frisch- 
gewichten als auch aus den Trockengewichten und wird auch im folgenden 
immer wieder ersichtlich werden. Die Dominanz von D über d ist sehr 
vollkommen. Sie prägt sich in allen morphologischen Merkmalen aus 
(vgl. auch die Angaben auf S. 351) und ebenso in allen physiologischen 
Eigenschaften, soweit sie bisher untersucht wurden. Allenfalls macht 
sich in der Länge und im Gewicht der Pflanzen eine geringfügige Tendenz 
in Richtung gegen die dd bemerkbar, keinesfalls aber eine üppigere Ent- 
wicklung im Sinn einer Heterosis-Wirkung. Unter Berücksichtigung der 
aicht unerheblichen Schwankungen von Pflanze zu Pflanze und von Ernte 
zu Ernte kann man das Verhalten der DD und Dd als (praktisch) identisch 
bezeichnen. 

Zwischen den DD und DDDD sind die Unterschiede im allgemeinen 
etwas größer, so daß sich die DDDD-Kurven mehr als die Dd-Kurven von 
den DD entfernen. Allerdings sind, wie die einzelnen Marken zeigen, 
erhebliche Schwankungen von Ernte zu Ernte zu verzeichnen, die einen 
gesicherten Unterschied zwischen den Diploiden und Tetraploiden als zweifel- 
haft erscheinen lassen. 












































Tabelle 7. 
II III IV V II III IV Vv 
DD-Blätter . . | 219 | 340 | 369 | 380 | DD-Stengel . . | 359 | 852 | 1173 | 1694 
Dd-Blätter . . | 203 | 383 | 397 | 394 | Dd-Stengel . . | 368 | 846 | 1080| 1540 
DDDD-Blätter | 243 | 330 | 386 | 390 | DDDD-Stengel | 338 | 799 | 1205 | 1468 











358 Karl Pirschle: Stoffwechselphysiologische Untersuchungen, besonders 


Bezieht man analog Tabelle 1 die Frischgewichte auf den Anfangswert 
(Ernte I gleich 100), so erhält man für die folgenden Ernten (IT, III, IV, V) 
die in Tabelle 7 zusammengestellten Zahlen. 

Die Übereinstimmung zwischen den DD, Dd und DDDD ist unter 
Berücksichtigung der Größenordnung sehr gut, und das gleiche ist hin- 
sichtlich der Trockengewichte der Fall (Tabelle 8): 

Tabelle 8. 
u|miiviv nu ur} ivi] v 
DD-Blätter . . | 219 | 374 | 428 | 473 | DD-Stengel . . | 376 | 1230] 2470| 4010 


Dd-Blätter . . | 212 | 423 | 451 DIRE. 378 | 1120] 2020} 3540 
DDDD-Blätter | 258 | 359 | 429 | 446 | DDDD tengel 471 | 950] 2560} 3000 



































Diese Zahlen bestätigen den Eindruck, den man aus den graphischen 
Darstellungen der Abb. 1—4 gewinnt, und zeigen ein sehr gleichsinniges, 
zum Teil fast zahlenmäßig übereinstimmendes Verhalten der DD, Dd und 
DDDD auf. Man vergleiche damit die Verhältnisse bei den dd (Tabelle 1 
und 2) und beachte wieder die ungemein starke Gewichtszunahme der DD-, 
Dd- und DDDD-Stengel; während die Blätter an Frischgewicht auf etwa 
das 4fache, an Trockengewicht auf das knapp 5fache ansteigen, steigen 
die Stengel an Frischgewicht auf das 15—17fache, an Trockengewicht auf 
das 30—40fache an. 

Auch die Blatt/Stengel-Verhältnisse (Tabelle 9 und 10) lassen, sehr im 
Gegensatz zu den dd (vgl. Tabelle5 und 6), irgendwelche greifbaren Unter- 
schiede zwischen den DD, Dd und DDDD nicht erkennen. Die Werte 
stimmen fast ziffernmäßig überein, gleichgültig ob man auf Frischgewicht 
(Tabelle 9) oder auf Trockengewicht (Tabelle 10) bezieht, und auch in den 
Änderungen von Woche zu Woche (Ernte I, II, III, IV, V) gehen DD, 
Dd und DDDD durchaus konform. 


Tabelle 9. Blatt/Stengel-Verhältnisse auf Basis der Frischgewichte. 








I II III IV Vv 
Di ernie 83:17 75 : 25 67 : 33 61 : 39 53 : 47 
„Pu 83:17 73 : 27 69 : 31 65 : 35 56 : 44 
DDDD... 85:15 76 : 24 73 : 27 61:39 60 : 40 


Tabelle 10. Blatt/Stengel-Verhältnisse auf Basis der Trockengewichte 








I Ir III IV v 
2 17 82:18 73 : 27 58 : 52 45 : 55 34 : 66 
u 81:19 71:29 62 : 38 49 : 51 37 : 63 
DDDD . . . 83 : 17 73 : 27 65 : 35 46 : 54 39 : 61 

















Drückt man — analog wie bei den dd (Tabelle 3 und 4) — die Gewichte 
der Dd und DDDD in Prozenten vom jeweiligen Wert der DD aus, so ergibt 
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das für die Frischgewichte in den aufeinanderfolgenden Ernten (I, II, IIT, 
IV,V) die Zahlen (Tabelle 11): 

















Tabelle 11. 
Blätter Stengel Ganze Pflanzen 
Dd .:...1|86 80 95 93 90] 87 90 87 81 80] 86 82 94 88 85 
DDDD... . | 82 91 80 86 84/72 88 59 86 62 | 80 90 73 86 74 


und fiir die Trockengewichte sind die entsprechenden Werte (Tabelle 12): 

















Tabelle 12. 
Blatter Stengel Ganze Pflanzen 
Mawes“ 84 81 95 88 84 | 90 91 81 74 79 | 85 83 89 80 81 
DDDD. . . . | 76 89 73 76 72170 88 54 72 52175 89 65 74 59 


Den in Abb. 1—4 gezeichneten Kurven entsprechend, bleibt also das 
Gewicht der Dd und DDDD durchweg unter dem der DD. Die Unter- 
schiede der Heterozygoten sind gering, sie gehen über 10—15% nur an 
einzelnen Stellen hinaus, und mit solchen Schwankungen muß man als 
Fehlerbreite wohl rechnen. Einer genaueren Prüfung zu unterziehen 
wäre der Rückgang im Stengelgewicht älterer Dd (Ernte IV und V). Bei 
den Tetraploiden sind die Unterschiede, und besonders in den Trocken- 
gewichten, im allgemeinen größer (Abb.2 und 4), und eswird eine deutliche 
Tendenz erkennbar, daß die T'etraploiden mit zunehmendem Alter immer 
mehr hinter den homozygot Diploiden zurückbleiben, besonders an Trocken- 
gewicht. 


Hesse hat die Verhältnisse an einer größeren Zahl von Einzelpflanzen näher 
untersucht. Er findet, daß in allen Entwicklungsstadien (24—80 Tage alte Pflanzen) 
statistisch gesicherte Unterschiede zwischen den Diplonten und Tetraplonten nicht 
vorhanden sind; die 4n sind im allgemeinen etwas leichter, ganz im Sinne der hier 
gemachten Feststellungen, doch liegen die Differenzen innerhalb der dreifachen 
mittleren Fehler. Und wenn ältere 4n-Pflanzen gegenüber den 2n stärker zurück- 
bleiben, so greifen auch hier die relativ großen dreifachen mittleren Fehler ineinander 
ein (Hxssz, Tabelle 12). Eine gewisse Tendenz im genannten Sinne ist also zweifellos 
vorhanden, sie entbehrt aber noch der statistischen Sicherung. Ferner erhebt sich 
die Frage, ob man gleichalte Diplonten und Tetraplonten überhaupt miteinander 
vergleichen darf. Die Entwicklung der Tetraplonten geht langsamer vor sich (vgl. die 
Angaben auf S. 351, ferner Hessz, S. 15; hinsichtlich Tomaten, ScHLOssER 1937). 
Würde man 2n- und 4n-Pflanzen des gleichen Entwicklungsstadiums, also z. B. 
mit gleicher Blattzahl oder zum Blühbeginn, miteinander vergleichen, so müßte 
man den 4n um einige Tage jüngere 2n gegenüberstellen, wodurch sich die Gewichts- 
unterschiede noch weiterhin verringern. So liegen die Verhältnisse wenigstens bei 
der hier untersuchten Petunia. Rückschlüsse auf andere Formen oder gar Ver- 
allgemeinerungen auf Polyploide überhaupt sind zunächst auf keinen Fall statthaft. 
Es ist sehr leicht möglich, daß andere Arten, die auch größere morphologische 
Unterschiede aufweisen, sich ganz anders verhalten. Mangels geeigneter Unter- 
suchungen darüber bleibt nur — wie eingangs erwähnt — übrig, ein möglichst 
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umfangreiches und vielseitiges Material zu erarbeiten, das als Grundlage weiterer 
Betrachtungen dienen kann. Erfreulicherweise sind in der Kolchizin-Methode nach 
BLAKESLEE und Avery oder in der Behandlung mit Temperaturschocks nach STRAUR 
geeignete Mittel gefunden worden, die ohne allzu große Mühe gestatten, jede ge- 
wünschte Pflanze zu polyploidisieren, so daß man bei der Auswahl der Versuchs- 
pilanzen vom Vorhandensein natürlicher Polyploidstufen unabhängig ist. 

Für gleich große Blattstücke von Farnwedeln (Polypodium aureum) hat Hkır- 
BRONN 2n 41,0, 4n 47,6 mg Frischgewicht festgestellt, das Frischgewicht der 4n 
würde also 116% von den 2n betragen, betrifft aber nicht die ganzen Pflanzen. 
sondern ausgestanzte Blattstücke mit verschiedener (bei den Polyploiden größerer) 
Dicke. — Auf die Ergebnisse von SCHLÔSSER an Wildtomaten wird noch zurück- 

„zukommen sein. Für die Frisch- und Trockengewichte diploider und tetraploider 
Gersten (Kobaigerste) gibt neuerdings GREIS an 188,3% für das Frischgewicht und 
153,8% für das Trockengewicht der 4n gegenüber den 2n. ,, Während man im Durch- 
schnitt bei einer diploiden Pflanze zwischen 10 und 15 g Stroh erhält, ergibt eine 
tetraploide Pflanze im Mittel 23—30 g (Trockenstroh, bei 105° getrocknet), was in 
erster Linie auf die größere Halmzahl und auf das größere Gewicht der einzelnen 
Halme bei den 4n-Pflanzen zurückzuführen ist. Der Massenertrag (an Stroh) ist 
also bei den 4n-Pflanzen sowohl nach dem Frisch- als nach dem Trockengewicht 
größer als bei den diploiden Pflanzen“. Aus den Abbildungen (Abb. 6 und 7) wird 
ersichtlich, daß junge (6 Wochen alte) 4n-Pflanzen viel kümmerlicher sind, dann 
aber mächtig aufholen und schließlich (13 Wochen alte Pflanzen) viel üppiger aus- 
sehen als gleichalte 2n. Das Korngewicht der 4n (39 mg) war größer als das der 
2n (31 mg) bei stark verminderter Keimkraft (nur 25% gegen 98% bei den 2n- 
Samen). 


b) Trockensubstanz und Wassergehalt. 


Die Trockensubstanz (in Prozenten vom Frischgewicht) der Blätter 
nimmt im Verlauf der Entwicklung fast geradlinig zu, die einzelnen Marken 
liegen befriedigend auf einer Geraden (Abb. 5). Bei den Stengeln ist das 
nicht der Fall. Hier ergeben sich für die DD, Dd und DDDD S-förmige 
Kurven, welche einen besonders starken Anstieg der Trockensubstanz- 
bildung von II nach IV, also während der Knospenbildung und begin- 
nenden Blüte, anzeigen (Abb.5). Die Trockensubstanz der dd- Stengel 
steigt erst gegen Ende stärker an, anfangs (I—III) liegen die Werte fast 
auf einer Geraden. Das führt zu einer charakteristischen Überschneidung 
der Kurven, die — in abgeschwächtem Maße und gegen das Ende hin 
verschoben — auch in der Trockensubstanzbildung der ganzen Pflanzen 
(Abb. 6) zum Vorschein kommt. 

Wenn gelegentlich der Pfropfversuche (Prrscuix 1939a, Tabelle 3 und 1939b, 
Tabelle 4) bei den dd-Blättern höhere, bei den dd-Stengeln niedere Trockengewichts- 
prozente (verglichen mit DD) festgestellt wurden, so macht erst diese Untersuchung 
verschiedener Entwicklungsstadien den richtigen Zusammenhang klar. Es wird 
weiterhin auch klar, daß es immer bedenklich ist, zwei Objekte nur zu einem will- 
kürlich gewählten Zeitpunkt miteinander zu vergleichen. Erst in regelmäßigen Zeit- 
abschnitten genommene Proben ermöglichen tiefere Einblicke in die Dynamik des Ge- 
schehens, und so ist es nur zu begrüßen, wenn — hauptsächlich von agrikultur- 
chemischer Seite — immer wieder der Versuch gemacht wird, den Wachstumsablauf 
in seinem ganzen Umfang fortlaufend zu erfassen (vgl. ein Sammelreferat von 
HEUKESHOVEN). Es ist hier nicht der Ort, auf diese Arbeitsrichtung weiter einzu- 
gehen, auch stehen in den meisten Fällen praktische Gesichtspunkte wie dünge- 
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technische Fragen oder Bemiihungen um eine mathematische Formulierung von 
Entwicklungsabläufen im Vordergrund. Daß zu solchen Ableitungen das hier 


niedergelegteMaterialnicht ausreicht, 


sei, um Mißverständnissen vorzu- 4 


beugen, ausdrücklich betont. Dazu 
müßten noch mehr Punkte der Ent- 
wieklung erfaßt und statistisch ge- 
sichert werden, und wenn in den 
graphischen Darstellungen Kurven 
gezogen wurden, so sollen sie zunächst 
nicht mehr als die einzelnen Marken 
zwanglos miteinander verbinden und 
dadurch ein anschaulicheres Bild 
vermitteln, als es in umfangreichen 
Tabellen möglich wäre. Schon der 
Umstand, daß die meisten dieser 
Kurven (z. B. in Abb. 1 u. a. a. Stel- 
len) nicht durch den Nullpunkt 
gehen (der entsprechend dem Alter 
der Pflanzen auf der Abszisse sehr 
weit links anzusetzen wäre), läßt 
ihren Verlauf auf das untersuchte 
Stück beschränkt erscheinen und ge- 
stattet keine Extrapolation. Wie sich 
die Pflanzen vom keimenden Samen 
bis zur Blattentfaltung verhalten, 
fällt aus dem Rahmen dieser Unter- 
suchung, die mit bereits beblätterten 
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Abb. 5. Trockensubstanz in Prozenten vom Frisch- 
gewicht der Blätter und Stengel. Abszissenteilung 
wie in Abb. 1 und 2. 


Pflänzchen (Ernte I) beginnt und von da ab die weitere Entwicklung bis etwa 
zur Fruchtbildung verfolgt. Für diesen Abschnitt gelten die beschriebenen Be- 


ziehungen, die überdies in erster % 
Linie das gegenseitige Verhalten 7 
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Abb. 6. Trockensubstanz in Prozenten vom Frisch- 


wichtsmäßig geringer war gewicht der ganzen Pflanzen. Abszissenteilung wie 


als im Jahre 1937 (vgl. 
Abb. 3 und 4), ist die pro- 


in Abb. 3 und 4. 


zentische Trockensubstanzbildung die gleiche, die Marken passen vor- 
züglich zu den für 1937 gezogenen Kurven. Auch hier wieder kommt 
die charakteristische Überschneidung älterer DD und dd zum Vorschein. 


An sich ist dieses Verhalten der dd- und DD-Blätter und Stengel recht merk- 
würdig. Leider war es mangels verfügbarer Hilfskräfte noch nicht möglich, etwas 
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tiefer in die physiologischen Zusammenhänge einzudringen und die Analysen auf 

Substanzen wie Kohlehydrate, N-Fraktionen u. dgl. auszudehnen. 
Besonders überraschend ist die ungleiche T' bildung in den Stengeln 
der beiden Formen. Eher hätte man solche Unterschiede bei den infolge ihres 
Chloroph wohl auch in der assimilatorischen Leistung gehemmten 
dd-Blättern vermutet. Das ist aber nicht der Fall; dd- und DD-Blaiter gehen in 
der zeitlichen Zunahme an Trockensubstanz ziemlich parallel, eher steigt die Trocken- 
substanz der dd-Blätter stärker an, wie man aus dem Neigungswinkel der Geraden 
(Abb. 5) erkennt. 

Beurteilt nach dem Wuchs und dem Gewicht der Pflanzen (Abb. 14), 
handelt es sich bei den dd und DD um bloße quantitative Unterschiede, die 
Mutante bleibt hinter der Normalform im Verlauf der Entwicklung immer 
mehr zurück. Schon diese Feststellungen über Trockensubstanz lassen jedoch 
bei den dd auf viel tiefergehende stoffwechselphysiologische Verschiedenheiten 
schließen, und die Stickstoff- und Aschenanalysen erbringen weitere Belege 
hiezu. In allen diesen Punkten (Trock bstanzbildung, Eiweißgehalt, 
Aufnahme und Speicherung von Aschenstoffen) handelt es sich nicht mehr — 
wenn man so sagen darf — um ein niedrigeres Niveau, auf dem die dd im 
Vergleich zu den DD beharren ; sondern es treten im Verlauf der Entwicklung 
Verschiebungen ein, die einen ganz anderen Rhythmus in der Substanz- 
bildung und Stoffaufnahme anzeigen. Die graphischen Darstellungen 
bringen das am besten zur Anschauung. Es ist sehr bezeichnend, daß in allen 
Belangen, mögen sich nun die dd weiter oder weniger weit von den DD ent- 
fernen, die Heterozygoten (Dd) und die Tetraploiden (DDDD) aufs engste 
mit den diploid Homozygoten (DD) verbunden bleiben und darin eine in 
physiologischer Hinsicht erstaunliche Gleichförmigkeit, wenn nicht völlige 
Identität, trotz der verschiedenen genetischen Konstitution verraten. 

Die Trockensubstanzbildung der DD, Dd und DDDD zeigt einen sehr 
gleichsinnigen Verlauf (Abb. 5 und 6). Wieder bleiben, wie bei den Frisch- 
und Trockengewichten, die Dd ein wenig, die DDDD etwas stärker hinter 
den DD zurück. In Prozenten vom jeweiligen Wert der DD ausgedrückt, 
stellen sich die Verhältnisse folgendermaßen dar (Tabelle 13, die Zahlen 
in jedem Block beziehen sich wieder auf die in Zeitabständen von 
einer Woche aufeinanderfolgenden Ernten I, II, III, IV, V). 




















Tabelle 13. 
Blätter Stengel | Ganze Pflanzen 
Gi adr ce 144 152 145 146 144 | 126 125 90 70 74 | 140 145 122 104 97 
D vais} sum 97 101 97 95 94 | 103 101 94 92 100 98 101 95 93 96 
DDDD . . .| 93 98 91 89 85| 97 100 91 84 84 93 99 91 86 84 


Damit findet die schon aus den Kurven (Abb. 5) deutlich erkennbare 
Tatsache, daß die Trockensubstanz der dd-Blätter durchweg größer ist 
als die der DD-Blätter, die dd-Stengel dagegen anfangs mehr, später 
weniger Trockensubstanz enthalten als die DD-Stengel, ihre zahlen- 
mäßige Belegung. Die Dd sind mit den DD innerhalb der anzuneh- 
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menden Fehlergrenzen identisch. Auch die DDDD entfernen sich zunächst 
nur wenig von den DD, erst in den letzten Wochen (etwa ab III) werden 
immer größere Unterschiede erkennbar. Diese dürften einer statistischen 
Prüfung standhalten, die Schwankungen in der Trockensubstanzbildung 
sind ja erheblich geringer als die gewichtsmäßigen Unterschiede von 
Pflanze zu Pflanze. Allerdings ist auch hier wieder die langsamere Ent- 
wicklungstendenz der Tetraplonten zu berücksichtigen, wodurch die an 
sich nicht sehr großen Unterschiede weiterhin verringert würden. 

Ähnliche Unterschiede wie hier an 2n und 4n Petunien wurden in anderen 
Untersuchungen an Epilobium alpinum festgestellt. Es handelt sich um Pflanzen, 
die in den Klimakammern des Institutes bei konstanten Licht-, Temperatur- und 
Feuchtigkeitsverhältnissen kultiviert wurden. Die Unterschiede zwischen den 
Diploiden und Tetraploiden (vgl. PırschLe u. WETTSTEIN, Tabelle 4) betrugen 
jeweils 1—1!/,%, bewegten sich also in ähnlicher Größenordnung wie hier bei 
Petunia. 

Als Differenz der Trockensubstanzwerte gegen 100 ergibt sich der 
Wassergehalt der Pflanzen. Dasselbe, was über die prozentische Trocken- 
substanz gesagt wurde, wäre also hier sinngemäß zu wiederholen, da der 
Tatbestand — nur gewissermaßen im umgekehrten Sinne — der gleiche ist. 


Tabelle 14. Wassergehalt der Blätter, Stengel und ganzen Pflanzen 
in Prozenten vom Frischgewicht. 
In jedem Block von links nach rechts Einte I, II, III, IV, V. 





Blätter Stengel Ganze Pflanzen 





dd . 
DD . 
Dad . | 
DDDD | 





91,8 91,3 90,9 90,3 89,8 
94,3 94,3 93,7 93,4 92,9 


| 94,5 94,2 93,9 93,7 93,3 


94,7 94,4 94,2 94,1 93,9 





92,1 91,9 91,8 90,7 89,1 
93,8 93,5 91,0 86,8 85,2 
93,6 93,4 91,6 87,9 85,2 
93,9 93,5 91,8 88,9 87,5 





91,9 91,5 91,2 90,4 89,5 
94,2 94,1 92,8 90,8 89,3 
94,3 94,0 93,2 91,7 89,8 
94,6 94,2 93,6 92,1 91,4 


Wie aus Tabelle 14 hervorgeht, nimmt der Wassergehalt wahrend der 
Entwicklung im allgemeinen ab, in den Blättern um 1—2%, in den 
Stengeln ist die Abnahme entsprechend der stärkeren Trockensubstanz- 
bildung größer. Die dd- Blätter sind in allen Stadien wasserärmer als die 
DD-Blätter; schon beim Anfühlen merkt man, daß diese weicher und 
geschmeidiger, jene härter und spröder sind, auch leichter brechen. 
Offenbar werden, bei verringerter Blattfläche, mechanische Elemente in 
verstärktem Maße ausgebildet, was histologisch noch näher zu untersuchen 
wäre. 

Besonders muß auf die Unterschiede zwischen den Diploiden und Tetra- 
ploiden hingewiesen werden. Durch die osmotischen Untersuchungen von 
BECKER an Moosen und von ScHLösser an Tomaten und Raps hat diese 
Frage (eine der wenigen, die an größerem Material in Angriff genommen 
wurde) in Erörterungen über die Stoffwechselphysiologie der Polyploiden 
besondere Bedeutung gewonnen. Die vorliegenden Erhebungen waren 
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auf osmotische Untersuchungen nicht abgestellt. So läßt sich nur sagen, 
daß die Tetraplonten durchweg einen etwas höheren Wassergehalt hatten 
als die Diplonten. Allerdings sind die Unterschiede gering. Anfangs sind 
DD und DDDD einander völlig gleich, später (etwa ab III) werden die 
Unterschiede, bei den Blättern sowohl als auch bei den Stengeln, etwas 
größer und betragen schließlich 2—3%. Das sind im Hinblick auf den 
Gesamtwassergehalt von rund 85—95% des Frischgewichts sehr kleine 
Differenzen, die eine Bedeutung für das physiologische Geschehen fast 
fraglich erscheinen lassen. 

Um das gegenseitige Verhältnis der verschiedenen Formen richtig einzuschätzen, 
seien auch die Wassergehalte — analog den für die Frisch- und Trockengewichte 
(Tabelle 3 und 4) und für die prozentische Trockensubstanz (Tabelle 13) gegebenen 
Zusammenstellungen — wieder auf den jeweiligen Wert der DD gleich 100 bezogen 
(Tabelle 15). Da sich die Wassergehalte der DD ohnehin um 90% bewegen, sind die 
Unterschiede dieser abgeleiteten Zahlen etwa dieselben wie bei den absoluten 
Werten. 

Tabelle 15. 

















Blätter Stengel Ganze Pflanzen 
dd . . . .| 97 97 97 97 96| 98 98 101 104 105 | 97 97 98 100 100 
Dd . . .| 100 100 100 100 101 | 100 100 101 101 100 | 100 100 100 101 101 
DDDD. . | 100 100 100 101 101 | 100 100 101 102 103 | 100 100 101 102 102 


Vergleicht man diese relativen Zahlen des Wassergehalts (Tabelle 15) mit anderen 
Größen wie dem Gewicht (Tabelle 3, 4, 11, 12), der Trockensubstanz (Tabelle 13), 
dem Aschengehalt (Tabelle 21) usw., so erhebt sich doch sehr die Frage, ob solche 
geringfügigen Verschiedenheiten des Wassergehalts der Pflanzen im Stoffwechsel 
viel ausmachen können. Um so dringlicher wird die Notwendigkeit einer ein- 
gehenden Untersuchung des Wasserhaushalts, der Transpiration und der osmoti- 
schen Verhältnisse. 

Dem Sinne nach stimmen diese Ergebnisse eines höheren Wassergehalts der 
Tetraplonten mit Befunden von KosTorr und AXAMITNAJA an Tomaten und Tabak 
und von FABERGÉ an Tomaten überein. Auch diese Autoren geben nur sehr geringe 
Unterschiede an, sehr viel geringere als etwa SCHLösser. So fanden Kostorr und 
AXAMITNAJA für Solanum lycopersicum 2n 90,37, für 4n 91,26% Wassergehalt, also 
einen Unterschied von knapp 1%. Nach den Angaben von ScHLösser (1937, 
Tabelle 6 und 7) über Wildtomatenformen errechnet sich dagegen für die Trocken- 
substanz bzw. (in Klammern) den Wassergehalt von Lycopersicum cerasiforme 2n 
15,6 (84,4)%, 4n 10,2 (89,8)%, von Lycopersicum racemigerum 2n 13,8 (86,2)%, 
4n 8,6 (91,4)%, also Unterschiede von 5,4 bzw. 5,2%. Noch größer sind die Unter- 
schiede, die SCHLÖSSER für das Gewicht der Pflanzen angibt: das Frischgewicht 
(„statistisch gesicherte Durchschnittswerte aus Serienuntersuchungen von je 200 
Bestimmungen“) der 4n gegenüber den 2n steigt bei cerasiforme um rund 92%, bei 
alten Pflanzen sogar um 157%, bei racemigerum um 76% ; und das Trockengewicht 
der 4n gegenüber den 2n ist bei cerasiforme um 25%, bei alten Pflanzen um 74%, 
bei racemigerum um 20% höher. Trotz der stark erhöhten Frisch- und Trocken- 
gewichte enthalten also tetraploide Pflanzen iger Trockensubstanz. Dasselbe 
findet neuerdings GREIS an diploiden und tetraploiden Gersten (Kobaigerste) ; 
während das Frischgewicht (je Pflanze) der 4n im Durchschnitt um 88% und das 
Trockengewicht um rund 54% höher ist, enthalten die 4n nur rund 82% an Trocken- 
substanz (20,46 gegen 24,99%). Dieser absolute Unterschied von 4—5% gilt in 
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gleicher Weise auch fiir den Wassergehalt, so daB sich fiir den Wassergehalt der 2n 
und 4n ein Verhältnis wie 100:94 errechnet. Sehr beachtlich ist die von Grkıs 
(Abb. 16 und 18) beobachtete Zunahme an Trockensubstanz in älteren (später 
erscheinenden) 4n-Halmen. Im vorliegenden Fall war etwas Ähnliches nicht zu 
beobachten, die Unterschiede zwischen den 4n und 2n Petunien im Gehalt an 
Trockensubstanz werden im Gegenteil mit zunehmendem Alter der Pflanzen größer 
(Abb. 5 und 6 und Tabelle 13). 


An diploiden und tetraploiden Petunien, derselben wie hier verwendeten Rasse, 
lassen sich nach Hesse die Unterschiede im Wassergehalt in späteren Entwicklungs- 
stadien (etwa ab 59 Tagen) durch den dreifachen mittleren Fehler sichern. Ebenfalls 
an Petunien, und zwar 88 Tage alten und trocken kultivierten Pflanzen, hat Hzssr 
(Tabelle 14) gezeigt, daß die osmotischen Werte ‚‚eben durch die dreifachen mittleren 
Fehler getrennt sind“. Nach ScHLösser dagegen betragen die osmotischen Werte 
des PreBsafts der ganzen Pflanzen (in mol Rohrzucker) bei den 2n Wildtomaten 0,63 
bzw. 0,60, bei den 4n 0,46 bzw. 0,47 mol und bei 2n Winterrübsen 0,71, bei 4n 0,48 
mol. Und nach Grets betragen die osmotischen Werte (in mol Rohrzucker, an 
Blattzellen nach der plasmometrischen Methode von HÔFLER gemessen) für die 
2n 0,516-+-0,006, für die 4n 0,346-+-0,01, und für diploide und tetraploide Halme 
einer Chimäre 2n 0,517+-0,01 und 4n 0,344+-0,004. Geringe Unterschiede und in 
zahlre’chen Fällen höhere 4n-Werte fand dagegen GYÖRFFY (in noch unveröffent- 
lichten Versuchen) bei Petunia, Solanum, Capsicum und anderen in verschiedenen 
Entwicklungsstadien untersuchten Pflanzen. Die Verhältnisse stimmen also noch 
durchaus nicht in befriedigender und für allgemeine Schlußfolgerungen brauch- 
barer Weise überein und bedürfen einer weiteren Klärung; anscheinend spielen die 
Außenbedingungen eine große Rolle. — Daß im vorliegenden Fall die tetraploiden 
Petunien nicht nur wasserreicher waren als gleichalte Diplonten, sondern auch 
empfindlicher gegen Wassermangel reagierten, merkte man deutlich genug schon 
daran, daß die Blätter der Tetraplonten sofort schlappten, wenn einmal nicht 
rechtzeitig gegossen wurde, die Temperatur plötzlich anstieg oder sonstwie die 
Wasserversorgung sich vorübergehend ungünstig gestaltete, und dasselbe fiel auch 
bei anderen Tetraplonten, z. B. bei Epilobium, auf. 





c) Eiweißgehalt der Pflanzen. 


Die in der Trockensubstanz nach KJELDAHL bestimmten Stickstoff- 
gehalte der Blätter und Stengel sind in Abb. 7 (weiße Stäbe bis zur 
Abszisse, linker Ordinatenmaßstab) graphisch’ dargestellt. In üblicher 
Weise mit 6,25 multipliziert, geben sie ein Maß für den Gehalt an Eiweiß, 
womit sich das gegenseitige Verhältnis der Stäbe nicht ändert, nur der 
Maßstab wäre mit obigem Faktor zu multiplizieren. 

Wie bereits erwähnt, mußte eine Detaillierung in einzelne N-Fraktionen aus 
Mangel an Hilfskräften vorerst unterbleiben. Es kann also vorläufig, bevor ent- 
sprechende Trennungen ausgeführt sind, nur von Gesamt-N, nach KJELDAHL in 
der angegebenen Weise bestimmt, gesprochen werden. Möglicherweise spielen 
feinere Unterschiede in der Differenzierung der einzelnen Formen keine entscheidende 
Rolle, womit sich der Sachverhalt sehr vereinfachen und die folgende Beschreibung 
auf Grund der KsELpauL-Bestimmungen nicht nur in erster Annäherung ein Bild 
vom Eiweißgehalt geben würde. 

Wie aus Abb. 7 und 8 hervorgeht, nimmt bei allen Formen der 
N-Gehalt (je Trockensubstanz) mit dem Alter der Pflanzen ab, sowohl 
in den Blättern als auch in den Stengeln und dementsprechend auch in den 
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ganzen Pflanzen. In Prozenten vom Anfangswert (Tabelle 16) fallt 
der N-Gehalt der Blätter bei allen Formen ziemlich gleichmäßig, schließ- 
lich auf etwas mehr als die Hälfte ab. Dasselbe ist bei den dd-Stengeln 









2 - 
Ê I R Blatter 
> 50+ he: 
il Stengel 
= 
E30: 
20H 












































oN NS 7 
mg N/g /rischgewicht 
bzw mgN/g Wasser 


1 14 
Abb. 7. Stickstoffgehalt der Blätter und Stengel in Milligramm N je Gramm Trockensubstanz 
(weiße Stäbe bis zur Abszisse, linker Ordinatenmaßstab) bzw. je Gramm Frischgewicht 
(schwarze Stäbe, rechter Ordinatenmaßstab) bzw. je Gramm Wasser (schwarze Stäbe 
einschließlich der schraffierten Kappen, rechter Ordinatenmaßstab). In jedem Block von 
links nach rechts dd, Dd, DD, DDDD (dd punktiert). Der rechte Ordinatenmaßstab ist 
gegenüber dem linken 5fach überhöht. 


der Fall, bei den Stengeln der drei anderen Formen (DD, Dd, DDDD) 
fällt jedoch der N-Gehalt viel stärker ab, er beträgt am Schluß nur 
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Abb. 8. Stickstoffgehalte der ganzen Pflanzen in Milligramm N je Gramm Trockensubstanz 
(ausgezogene Kurven, linker Ordinatenmaßstab) bzw. je Gramm Frischgewicht (rechter 
— gegen links 5fach überhöhter — Ordinatenmaßstab). 


etwa 1}, des Anfangswertes. Derart ergeben sich auch für die ganzen 
Pflanzen Unterschiede zwischen den dd einerseits und den DD, Dd 
und DDDD andererseits (Tabelle 16), und es ergeben sich ferner (vgl. 
Abb. 8) charakteristische Überschneidungen, wie sie in ähnlicher Weise 
bei der Trockensubstanzbildung (Abb. 5 und 6) beobachtet worden 
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waren. Wie aus Abb. 7 und 8 und genauer noch aus Tabelle 17 zu ent- 
nehmen ist, beteiligen sich an diesen Uberschneidungen nur die Stengel. 
Die dd-Blätter sind durchweg N-ärmer als die DD-Blätter, bei den 
Stengeln dagegen sind die Werte anfangs gleich oder etwas niedriger, 
später (etwa von III ab) bedeutend höher. Das wirkt sich, entsprechend 


Tabelle 16. Gehalt der Blätter, Stengel und ganzen Pflanzen an Stick- 
stoff in Prozenten vom Anfangswert (Ernte I gleich 100), auf Basis 
der Trockensubstanz. 





Blätter Stengel Ganze Pflanzen 








70 61 55 89 86 75 55 81 74 65 55 
85 58 57 86 63 30 25 89 70 38 32 
80 70 57 84 58 36 23 | 85 68 49 32 
82 69 58 86 79 39 26 | 80 75 47 36 


In jedem Block von links nach rechts Ernte II, III, IV, V. 








dem Verhältnis von Blättern und Stengeln, auch im N-Gehalt der ganzen 
Pflanzen aus (Tabelle 17). Damit zeigt sich wieder, daß erst die vorge- 
nommene Unterteilung in Blätter und Stengel Verschiedenheiten auf- 
deckt, die man einer Analyse der ganzen Pflanzen nicht ohne weiteres 
entnommen oder falsch gedeutet hätte. 


Tabelle 17. Gehalt der Blätter, Stengel und ganzen Pflanzen an Stick- 
stoff, bezogen auf den jeweiligen Wert der DD gleich 100 auf Basis 
der Trockensubstanz. 

















Blätter Stengel Ganze Pflanzen 
ae 70 61 58 74 69 91 94 125 231 201 71 64 75 119 122 
PO Or 96 93 91 117 96 100 97 92 122 93 96 93 93 121 97 
DDDD . . 101 90 98 121 103 97 96 121 127 101 100 91 108 125 103 


in jedem Block von links nach rechts Ernte I, II, III, IV, V. 


Zwischen den DD und Dd sind keine wesentlichen Unterschiede vor- 
handen, die geringen Schwankungen liegen wohl innerhalb der Fehler- 
grenzen. Auch die Unterschiede zwischen den DD und DDDD sind gering. 
Zwar liegen die N-Gehalte der DDDD mehrfach ein wenig über denen 
der DD, aber wohl innerhalb der Fehlergrenzen (Tabelle 17). Der einzige 
größere Unterschied (Ernte IV) ist, wie der Kurvenverlauf in Abb. 8 
erkennen läßt, eher darauf zurückzuführen, daß hier die Werte der DD 
(sowohl der Blätter wie der Stengel) zu tief liegen; die DD-Kurve wäre 
besser zwischen die miteinander gut parallel gehenden Dd- und DDDD- 
Kurven zu legen (in Abb. 8 punktiert angedeutet). Die in der graphischen 
Darstellung und in den Prozentzahlen der Tabelle 17 zum Ausdruck 
kommende Überschneidung der DD und Dd ist durch nichts gerecht- 
fertigt und vermittelt, auch hinsichilich der DDDD, ein falsches Bild. 
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Uber den N-Gehalt einer Pflanze und seine Verteilung auf Blatter 
und Stengel vgl. Tabelle 39. Trotz der groBen relativen Unterschiede 
(je Trockensubstanz) im N-Gehalt der dd einerseits und der DD, Dd 
und DDDD andererseits sind diese Quotienten untereinander ziemlich 
gleichförmig. Mit fortschreitender Entwicklung entfällt von dem ge- 
samten je Pflanze vorhandenen N mehr auf die Stengel, aber durchaus 
nicht in dem Maße als diese an Gewicht zunehmen, entsprechend der 
mit dem Alter abnehmenden relativen Gehalte. 


Die Feststellung eines niederen N-Gehaltes der dd-Blätter stimmt gut mit den 
Befunden an ungepfropften und homoplastisch gepfropften DD- und dd-Pflanzen 
überein (PIRSCHLE 1939a, Tabelle 12). Wenn hinsichtlich der Stengel und der 
ganzen Pflanzen die Analysen an dem Pfropfmaterial aus zwei Jahren kein einheit- 
liches Bild erbrachten, so ist das offenbar auf das Alter der Pflanzen zurückzuführen. 
Nimmt man in grober Annäherung die N-Gehalte als Maß für den Gehalt an Eiweiß, 
so ist beachtlich, daß die Trockensubstanz der dd-Blätter erheblich über der der 
DD-Blätter liegt (vgl. Abb. 5), der N-Gehalt dagegen geringer ist, bei den dd also 
offenbar die Gerüstsubst, von Kohlehydratnatur überwiegen. 

Was den Unterschied zwischen Diploiden und Tetraploiden anbelangt, so haben 
Kostorr und AXAMITNAJA tetraploide Tomaten und Petunien analysiert und 
geben an, auf Trockensubstanz bezogen: für Solanum lycopersicum (Sorte ,,Mikado*‘) 
2n 4,28%, 4n 5,33% Gesamt-N und 2n 3,49%, 4n 3,82% Eiweiß-N; für Petunia 
2n 3,47%, 4n 3,86% Gesamt-N und 2n 3,27%, 4n 2,75% Eiweiß-N. Danach wäre 
also bei den Petunien nur der Gesamt-N um etwa 10% erhöht und der Eiweiß-N 
sogar erniedrigt. Angaben über das Alter der Pflanzen fehlen und ebenso sta- 
tistische Erhebungen, wie überhaupt diese knappen Angaben von Kostorr mehr 
den Charakter einer gelegentlichen Untersuchung einiger Stichproben haben. 
Nach HEILBRONN (Farnwedel von Polypodium aureum) ist der N-Gehalt ,,bei Di- 
und Tetraplonten von gleicher Größenordnung“; er findet (leider liegt nur eine 
Bestimmung vor) für 2n 0,578%, für 4n 0,568% des Frischgewichts. Sehr viel 
grôBere Unterschiede gibt neuerdings Grets für diploide und tetraploide @erste an. 
nämlich 2n 2,10 und 4n 1,12%, bezogen auf Trockengewicht, womit die N-Analysen 
an diploiden und tetraploiden Halmen einer Chimäre in bester Übereinstimmung 
stehen. SCHLÔSSER (1940) findet den N-Gehalt von 2n und 4n Tomaten in den 
Sprossen praktisch gleich, in den Wurzeln bei den 4n geringer; für die Blätter von 
2n, 3n und 4n Zuckerrüben gibt er 2,24, 1,76 und 1,56% N an, also Abfall mit zu- 
nehmender Valenzstufe. Wenn man den Gesamt-N in grober Annäherung als erstes 
Maß für den Eiweiß- und weiterhin Plasmagehalt der Pflanzen ansieht, so wäre 
daraus auf eine relative Verarmung bzw. Verdünnung polyploider Formen an Proto- 
plasma zu schließen, konform mit einer Verdünnung des Zellsaftes (niedrigere 
osmotische Werte, höherer Wassergehalt). Die Vergrößerung der Zellen hätte also 
eine Vergrößerung des Zellsaftraumes, aber eine relative Verringerung des Plasma- 
belags zur Folge. ‚Jedoch gibt es auch in dieser Beziehung anscheinend verschieden 
Typen. Wenn im vorliegenden Fall bei Petunia nur geringe Unterschiede im N-Ge- 
halt gefunden wurden, so sind auch die Unterschiede in den osmotischen Werten 
gering (Hesse, GyOrrry). Bei Gerste und Zuckerrübe ((GREIS, SCHLÖSSER) nehmen 
N-Gehalt und osmotischer Wert ab, bei Tomaten (SCHLOSSER) stünden niedrigeren 
osmotischen Werten etwa gleichbleibende N-Gehalte (immer 4n gegen 2n) gegen- 
über. Leider stoßen quantitative Untersuchungen über den relativen Anteil von 
Plasma und Zellsaft am gesamten Zellvolumen auf methodisch kaum überwindbare 
Schwierigkeiten, sie wären — analog der Kern-Plasmarelation — in entwicklungs- 
physiologischer Richtung und für ein Verständnis des Zellgeschehens bei Poly- 
ploiden überhaupt bedeutungsvoll. 
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Der bisherigen Aussagen beziehen sich auf die N-Gehalte je Trocken- 
substanz. Bezieht man auf Frischgewicht (Abb. 7, schwarze Stäbe). 
so werden die Unterschiede sowohl zwischen den verschiedenen Formen 
als auch zwischen den aufeinander folgenden Entwicklungsstadien 
kleiner; man beachte, daß der hiezu gehörige rechte Ordinatenmaßstab 
gegenüber dem linken 5fach überhöht ist. Der Abfall der N-Gehalte 
mit dem Alter der Pflanzen bleibt aber deutlich erhalten, sowohl bei den 
Blättern wie bei den Stengeln und dementsprechend auch bei den ganzen 
Pflanzen. Das geht sowohl aus den graphischen Darstellungen (Abb. 7 
und 8) wie aus den Ziffern der Tabelle 18 anschaulich hervor. 


Tabelle 18. Gehalt der Blätter, Stengel und ganzen Pflanzen an Slick- 
stoff in Prozenten vom Anfangswert (Ernte I gleich 100), auf Basis 
des Frischgewichts. 

















Blätter Stengel Ganze Pflanzen 
ew. bs + 86 78 72 69 92 88 88 76 86 80 76 71 
a ee 3 94 93 71 67 90 91 62 58 91 89 62 60 
' si oe | 94 88 79 68 86 76 68 53 89 82 72 58 
POD, . „ze 87 90 77 66 93 107 71 53 87 89 69 57 


Man vergleiche damit die auf Trockensubstanz beziiglichen Zahlen der Tabelle 16. 


Der Abfall ist zahlenmäßig geringer als bei Bezugnahme auf Trocken- 
substanz (man’ vergleiche Tabelle 18 mit Tabelle 16), an der Tatsache 
selbst ändert sich aber nichts. Es wird darauf bei Besprechung der 
Aschengehalte, wo die Verhältnisse anders liegen, noch zurückzukommen 
sein. Sogar der stärkere Rückgang im N-Gehalt der DD-, Dd- und 
DDDD-Stengel gegenüber den dd-Stengeln macht sich, auch bei Bezug- 
nahme auf Frischgewicht, bemerkbar (Tabelle 18). Im iibrigen ver- 
schwinden aber fast völlig die Unterschiede zwischen den verschiedenen 
Formen, also die Unterschiede zwischen den DD und DDDD und ebenso 
die ungleich größeren Unterschiede zwischen den DD und dd (Tabelle 19). 
Abgesehen von den dd-Stengeln, die sich, auch auf Frischgewicht be- 
zogen, durch ihren höheren N-Gehalt hervorheben (was sich auch bei 
den ganzen Pflanzen etwas bemerkbar macht) fallen die Werte praktisch 
zusammen. Die Zahlen (Tabelle 19) liegen genügend nahe um 100 und 
geben jedenfalls ein ganz anderes Bild als die auf Trockensubstanz 
bezügliche Zusammenstellung (Tabelle 17). 

Tabelle 19. Gehalt der Blätter, Stengel und ganzen Pflanzen an Stick- 


stoff, bezogen auf den jeweiligen Wert der DD gleich 100, auf Basis 
des Frischgewichts. 











| Blätter | Stengel | Ganze Pflanzen 
dd... .| 101 92 84 109 99 | 115 118 112 162 148 | 101 93 91 126 119 
DB, 94 93 88 111 91 |103 98 86 112 93 95 93 87 113 92 
DDDD . . 94 87 90 108 88 | 93 96 110 107 84 94 90 96 108 90 


Man vergleiche damit die auf Trockensubstanz bezüglichen Zahlen der Tabelle 17. 
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Wie eng die Werte, im Vergleich zur Bezugnahme auf Trockensub- 
stanz, beisammen liegen, geht trotz der stark überhöhten Maßstäbe 
sowohl aus Abb.7 wie — vielleicht noch anschaulicher — aus Abb. 8 
hervor. Man beachte im letzten Fall, daß auch der für die Bezugnahme 
auf Trockensubstanz charakteristische Kurvenzug fast ganz ver- 
schwindet; die einzelnen Marken liegen praktisch auf einer Geraden 
(in Abb. 8 durch die gebrochene Linie angedeutet), die aber (vgl. da- 
gegen Abb. 10) zur Horizontalen deutlich geneigt ist, als graphischer 
Ausdruck des erwähnten Abfalls mit dem Alter der Pflanzen. 


d) Aschengehalt der Pflanzen. 


Die Aschengehalte (je Trockensubstanz) der Blätter und Stengel 
nehmen bei allen Formen mit dem Alter der Pflanzen ab (Abb. 9 und 10). 
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Abb. 9. Aschengehalt der Blätter und Stengel in Milligramm je Gramm Trockensubstanz 
(weiße Stäbe bis zur Abszisse, hierzu linker Ordinatenmaßstab) bzw. je Gramm Frisch- 
gewicht (schwarze Stäbe, rechter Ordinatenmaßstab) bzw. je Gramm Wasser (schwarze 
Stäbe einschließlich der schraffierten Kappen, rechter Ordinatenmaßstab). In jedem Block 
von links nach rechts dd, Dd, DD, DDDD (die dd sind durch Punktierung noch besonders 
hervorgehoben). Der rechte Ordinatenmaßstab ist gegen den linken 4fach überhöht. 


Diese Abnahme ist in den Blättern der DD, Dd und DDDD gering, 
jedenfalls sehr viel geringer als in den dd-Blättern (Tabelle 20). Um- 
gekehrt: nimmt der Aschengehalt der Stengel bei den dd weniger ab 
als bei den drei anderen Formen (Tabelle 20). Derart verwischen sich 
im Aschengehalt der ganzen Pflanzen die Unterschiede fast vollkommen, 
wieder ein Hinweis für die Notwendigkeit, Blätter und Stengel getrennt 
aufzuarbeiten, da erst dadurch charakteristische Verschiedenheiten 
zum Vorschein kommen. Tabelle 20 ist ein typisches Beispiel dafür, 
daß eine bloße Analyse der ganzen Pflanzen manche interessante Einzel- 
heiten, in diesem Fall das von den drei anderen Formen abweichende 
Verhalten der dd, bis zur Unkenntlichkeit verdeckt hätte. 
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Tabelle 20. Aschengehalt der Blatter, Stengel und ganzen Pflanzen in 
Prozenten vom Anfangswert (Ernte I gleich 100), auf Basis der Trocken- 








substanz. 
| Blätter | Stengel | Ganze Pflanzen 
re det 78 68 59 55 95 93 84 65 | 82 75 67 58 
~~ aes 95 87 80 77 97 74 45 39 | 95 80 60 52 
ha i 4 94 88 86 78 98 71 54 40 | 95 81 69 54 
DDDD. .. . 93 90 87 85 95 76 54 39 | 93 84 68 58 


In jedem Block von links nach rechts Ernte II, III, IV, V. 


Die Abnahme des Aschengehalts je Gramm Trockensubstanz im Verlauf der 
Entwicklung besagt, daß relativ mehr Trockensubstanz gebildet als Asche auf- 
genommen wird. Auf diesen „Verdünnungseffekt‘‘ — wenn man so sagen darf — 
wird im folgenden noch mehrfach zurückzukommen und zu zeigen sein, wie sich 
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Abb. 10. Aschengehalte der ganzen Pflanzen in Milligramm je Gramm Trockensubstanz 
(ausgezogene Kurven, linker Ordinatenmaßstab) bzw. je Gramm Wasser (gebrochene Linien, 
rechter Ordinatenmaßstab). Die Marken über der nach unten gestrichenen Abszissen- 
teilung (37, 44, 51, 58 Tage) beziehen sich wieder (wie in Abb. 3, 4 und 6) auf den 
Versuch 1936. Ordinatenmaßstäbe wie in Abb. 9. 
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die einzelnen Aschenelemente daran beteiligen (Tabelle 25). Was Stickstoff an- 
belangt (vgl. Abb. 7 und 8), liegen analoge Verhältnisse vor; auch die N-Gehalte 
(je Trockensubstanz) nehmen mit dem Alter der Pflanzen ab, der Abfall ist bei den 
DD, Dd und DDDD sogar sehr viel stärker als die Abnahme an Asche, man ver- 
gleiche Tabelle 16 mit Tabelle 20. Mit Zunahme der Gerüstsubstanzen verringern 
sich offenbar die plasmatischen Elemente, an deren Aufbau der Stickstoff wesent- 
lich beteiligt ist, in stärkerem Ausmaß als der Gehalt an Aschenstoffen. Bei den 
dd ist ein solcher Unterschied zwischen N und Asche nicht vorhanden. 


Der niedrigere Aschengehalt der dd war schon gelegentlich der Pfropf- 
versuche aufgefallen (PırschLe 1939a, Tabelle 7), er geht aus Abb. 9 
und 10 wieder anschaulich hervor. Durch die Unterteilung in Blätter 
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und Stengel wird weiterhin ersichtlich, daß nur der Aschengehalt der 
Blätter durchweg unter dem der DD liegt, bei den Stengeln sind die 
Werte anfangs niedriger, in späteren Entwicklungsstadien dagegen 
merklich höher (Abb. 9 und Tabelle 21). Man könnte sagen, daß bei 


Tabelle 21. Aschengehalt der Blätter, Stengel und ganzen Pflanzen, be- 
zogen auf den jeweiligen Wert der DD gleich 100, auf Basis der Trocken- 














substanz. 
Blätter Stengel | Ganze Pflanzen 
| 
dd . . . .| 78 64 62 58 56| 84 83 107 159 138 | 79 69 75 88 89 
Dd . . .|100 100 102 108 102 | 103 104 98 123 104 | 100 101 102 116 104 
DDDD . . | 103 101 107 111 114 | 106 104 109 128 104 | 104 102 108 118 116 


In jedem Block von links nach rechts Ernte I, II, III, IV, V. 


den dd — immer im Vergleich zu den DD — mit fortschreitendem 
Alter wichtige Aschenstoffe in den Stengeln ,,steckenbleiben“ und dadurch 
den Blättern entzogen werden. Dieses ,,Steckenbleiben“ gilt aber nur 
bei Bezugnahme auf Trockensubstanz. Auf die Verhältnisse je Frisch- 
gewicht oder je Wassergehalt wird gleich noch einzugehen sein. Wieder 
ein anderes Bild ergibt die Verteilung des gesamten Aschengehalts einer 
Pflanze auf Blätter und Stengel (Tabelle 39). Diese Quotienten zeigen 
keine großen Unterschiede zwischen den dd einerseits und den DD, 
Dd und DDDD andererseits an, bei Pflanzen mittleren Alters (II—IV) 
sind die Zahlen fast identisch. In jungen Pflanzen (Ernte I) verteilt 
sich der gesamte Aschengehalt einer Pflanze auf Blätter: Stengel bei den 
dd wie etwa 1:!/,, bei den DD wie 1:1/,, in alten Pflanzen (Ernte V) 
bei den dd wie 1:1/,, bei den DD wie 1:1. Unter diesem Gesichtspunkt 
betrachtet, entfällt also vergleichsweise bei den dd in jungen, bei den 
DD in alten Stadien mehr Asche auf die Stengel. Hierbei spielen natür- 
lieh die Veränderungen im Blatt/Stengel-Verhältnis (Tabelle 5 und 6) 
wesentlich mit, die sich aber in den Quotienten der Tabelle 39 nicht 
schlechthin widerspiegeln, da in diesen Zahlen noch die zur Zunahme 
an Blatt- und Stengelgewicht gegensinnig verlaufenden relativen Gehalte 
je Gewichtseinheit stecken. 

Zwischen den DD, Dd und DDDD sind wesentliche Unterschiede nicht 
vorhanden (Tabelle 21). Die höheren Werte für die Dd- und DDDD- 
Stengel und ganzen Pflanzen bei Ernte IV beruhen offenbar darauf, 
daß der DD-Stengelwert Ernte IV zu tief liegt (vgl. auch den Kurven- 
verlauf in Abb. 10). Allenfalls zeichnen sich die DDDD durchweg durch 
etwas höhere Aschengehalte aus, die Unterschiede gegenüber den DD 
zeigen sogar eine gewisse Tendenz, mit dem Alter der Pflanzen zuzu- 
nehmen. Doch kommen auch bei den Heterozygoten solche Schwan- 
kungen vor, so daß ein höherer Aschengehalt der Tetraplonten nach diesen 
Ergebnissen noch nicht als sicher gelten kann. 
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Kostorr und AXAMITNAJA haben bei tetraploiden Petunien einen etwas höheren 
Aschengehalt (je Trockensubstanz) gefunden. nämlich 2n 20,6%, 4n 22,5%, bei 
Tomaten dagegen das Umgekehrte (2n 24,8%, 4n 21,1%). Die von ScHLOssER (1937) 
untersuchten Wildtomatensorten enthielten: Lycopersicum cerasiforme 2n 684 mg. 
4n 797 mg und racemigerum 2n 519 mg, 4n 577 mg Asche je Pflanze ; danach wäre der 
Aschengehalt der Tetraploiden um 16,5 bzw. 11,3% je Pflanze höher. ‚Je g Trocken- 
substanz errechnet sich aus diesen Angaben ein Aschengehalt von 179 und 166 mg 
für cerasiforme 2n und 4n, und von 137 und 139 mg für racemigerum 2n und 4n, der 
Aschengehalt je g Trockensubstanz der Tetraploiden würde also im ersten Fall 93°. 
im zweiten Fall 102% der Diploiden betragen. Das sind geringere Unterschiede, 
als sie hier oder von den russischen Autoren festgestellt wurden, und besonders 
auffällig ist der gegenüber den 2n sogar niedrigere Wert von 4n cerasiforme. Nach 
GREIS „beträgt das Aschengewicht bei den diploiden Pflanzen und Halmen 11,3%, 
bei den tetraploiden 16,4% des Trockengewichts. Der Aschengehalt ist daher bei 
den tetraploiden Halmen und Pflanzen um 45% höher als bei den diploiden“. Dabei 
wäre allerdings noch besonders der SiO,-Gehalt zu beachten, der bei der größeren 
Massenentfaltung der 4n möglicherweise den Unterschied in den Aschengewichtén 
bewirkt. 

Die bisherigen Aussagen beziehen sich auf Trockensubstanz, worauf 
ja nun der Gehalt an Asche und Aschenstoffen im allgemeinen bezogen 
wird. Bezieht man auf Frischgewicht, so sehen die Verhältnisse wesent- 
lich anders aus (vgl. Abb. 9, schwarze Stäbe). Es verschwinden nicht 
nur fast völlig die Unterschiede zwischen den verschiedenen Formen, 
sondern auch die Unterschiede im Verlauf der Entwicklung, und das 
Verhältnis der Blätter und Stengel ändert sich in dem Sinne, daß die 
Stengel auf Basis des Frischgewichts durchweg eher mehr Asche ent- 
halten, während sie auf Basis der Trockensubstanz hinter den Blättern, 
und mit zunehmender Entwicklung immer mehr, zurückbleiben. Das- 
selbe, was Abb. 9 für die Blätter und Stengel zeigt, bringt Abb. 10 für 
die ganzen Pflanzen zum Ausdruck: die Marken liegen so nahe bei- 
sammen, daß sie kaum voneinander zu trennen sind, man kann sie noch, 
wenn man will, durch Kurven miteinander verbinden, doch liegen 
diese praktisch in der Horizontalen. Man beachte, daß in den graphischen 
Darstellungen bei Bezug auf Frischgewicht der Ordinatenmaßstab stark 
überhöht wurde, um kleinere Unterschiede überhaupt noch kenntlich 
zu machen; im gleichen Maßstab wie bei Bezugnahme auf Trocken- 
substanz wäre die Länge der Stäbe auf !/, zu reduzieren. In Abb. 10 
sind noch die in dem Versuch 1936 gefundenen Aschengehalte einge- 
zeichnet. Sie fügen sich gut in die für 1937 gezogenen Kurven, sowohl 
bei Bezugnahme auf Trockensubstanz wie auf Frischgewicht. 

Daß die Unterschiede zwischen den verschiedenen Formen bei Bezugnahme auf 
Frischgewicht so gut wie verschwinden, war schon bei den N-Werten aufgefallen 
(Abb. 7 und 8). Hier blieb aber die Staffelung im Verlauf der Entwicklung, die 
Abnahme mit dem Alter der Pflanzen, erhalten (Tabelle 18), und es war bei Abb. 8 
besonders darauf hingewiesen worden, daß auf Basis des Frischgewichts zwar die 
einzelnen Marken bei jeder Ernte fast zusammenfallen, die verbindenden Kurven — 
praktisch eine Gerade — gegen die Horizontale aber deutlich geneigt sind. Bei den 
Aschengehalten verlaufen die auf Frischgewicht bezüglichen Kurven (man vgl. 
Abb. 8 mit 10) praktisch parallel zur Abszisse, derart das auf Basis des Frischgewichts 
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gleichmäßige Niveau der Aschengehalte im Verlauf der Entwicklung anzeigend, 
sehr im Gegensatz zu den auf Trockensubstanz bezüglichen Kurven. 

Setzt man vom Frischgewicht die Trockensubstanz ab und bezieht 
nur auf den Wassergehalt der Pflanzen, wie er in Tabelle 14 angegeben 
wurde, so erhöhen sich die Werte um die in Abb. 9 durch die schraffierten 
Stücke angedeuteten Beträge Bei den hohen und von Ernte zu Ernte 
sowie zwischen den verschiedenen Formen nur wenig schwankenden 
Wassergehalten sind die Unterschiede gegenüber der Bezugnahme auf 
Frischgewicht gering. Sie werden naturgemäß um so größer, je geringer 
der Wassergehalt ist, nehmen also, und besonders bei den Stengeln, 
mit dem Alter der Pflanzen zu. Die an sich schon geringen Unterschiede 
bei Bezugnahme auf Frischgewicht erfahren dadurch keine wesentliche 
Veränderung. Bei größeren Unterschieden im Wassergehalt könnten aber 
sehr wohl entscheidende Verschiebungen im gegenseitigen Verhältnis 
entstehen. 

Bezieht man, wie es in Tabelle 20 auf Basis des Trockengewichts 
geschehen ist, die Werte je Frischgewicht bzw. je Wassergehalt, so be- 
stätigen diese Prozentzahlen (Tabelle 22) den Eindruck, den die gra- 


Tabelle 22. Aschengehalt der Blätter, Stengel und ganzen Pflanzen in 
Prozenten vom Anfangswert (Ernte Igleich 100), auf Basis des Frisch- 
gewichts bzw. (kursive Ziffern) des Wassergehalts. 














Blätter Stengel Ganze Pflanzen 
si À 73 75 70 78 9 97 100 90 86 81 79 79 
73 76 71 70 94 96 98 91 87 82 80 77 
m) Oe 95 96 94 97 96 105 93 92 97 99 94 95 
95 96 94 9 100 108 101 102 97 100 98 101 
M: 4 98 98 98 94 101 93 101 92 101 98 101 96 
99 99 100 96 101 95 108 101 101 99 105 101 
DDDD.. 98 97 96 96 102 102 99 79 101 100 100 92 
99 98 97 98 103 105 104 86 101 101 103 95 





In jedem Block von links nach rechts Ernte II, III, IV, V. Vgl. hiezu die auf 
Trockensubstanz bezüglichen Zahlen der Tabelle 20. 


phischen Darstellungen (Abb. 9 und 10) bereits vermittelt haben, und 
kennzeichnen mit erstaunlich guter Übereinstimmung das fast völlige 
Verschwinden jeglicher Unterschiede während der Entwicklung. Allen- 
falls bei den dd ist ein solcher Abfall noch andeutungsweise zu sehen. 
Er wird — vgl. auch Abb. 9 — nur dadurch bedingt, daß der Wert 
für die dd-Blätter Ernte I offenbar zu hoch ist, was sich auch in den 
ganzen Pflanzen auswirkt. Setzt man den Anfangswert der dd-Blätter 
etwas niedriger an, so gehen Blätter und Stengel und dementsprechend 
auch die ganzen Pflanzen einander durchaus konform. Im übrigen 
liegen die Zahlen nahe genug bei 100, daß sie im Rahmen der physio- 
logischen Variationsbreite als identisch gelten könnten. Ein Vergleich 
dieser Zahlenreihen mit Tabelle 20 läßt zusammen mit den graphischen 
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Darstellungen (Abb. 9 und 10) den grundsätzlichen Unterschied erkennen, 
der sich in den besprochenen Beziehungen ergibt, je nachdem die Trocken- 
substanz oder das Frischgewicht bzw. der Wassergehalt als Bezugsgröße 

Dasselbe ergibt sich, wenn man analog Tabelle 21 die Werte der 
verschiedenen Formen auf die DD gleich 100 bezieht, nunmehr aber 
auf Basis des Frischgewichts bzw. des Wassergehalts (Tabelle 23). 


Tabelle 23. Aschengehalt der Blätter, Stengel und ganzen Pflanzen, 
bezogen auf den jeweiligen Wert der DD gleich 100, auf Basis des 
Frischgewichts bzw. (kursive Ziffern) des Wassergehalts. 











Stengel Blätter Ganze Pflanzen 
ern: 113 87 89 84 80 104 103 96 112 102 111 99 91 93 88 
116 9 92 87 83 | 107 105 98 108 98 | 114 102 93 93 87 
Dd 97 101 99 102 95 103 105 92 113 104 | 98,102 96 106 99 
98 101 99 102 95 | 105 105 91 112 104 98 102 96 105 99 
DDDD. . 97 99 98 99 96 97 101 97 102 93 


95 9997 99 96 | 101 104 98 105 85 96 102 97 101 91 


In jedem Block von links nach rechts Ernte I, II, III, IV, V. Vgl. hiezu die auf 
Trockensubstanz bezüglichen Zahlen der Tabelle 21. 








101 104 99 108 87 | 


Der mit dem Alter der Pflanzen abnehmende Aschengehalt der dd-Blätter 
kommt auch bei Bezugnahme auf Frischgewicht oder Wassergehalt 
noch ein wenig zum Vorschein, man vergleiche aber damit die in ganz 
anderer Größenordnung liegenden Zahlen der Tabelle 21. Dagegen 
verschwindet der auf Basis der Trockensubstanz höhere Aschengehalt 
älterer dd-Stengel, und ebenso ist auf Basis des Frischgewichts oder 
des Wassergehalts nichts davon zu merken, daß die DDDD aschenreicher 
wären, wie es auf Basis des Trockengewichts noch scheinen konnte. 
Unter Berücksichtigung des offenbar zu niedrigen Analysenwertes für 
die DD-Stengel Ernte IV (vgl. S. 372) sieht es im Gegenteil eher danach 
aus, daß der Aschengehalt der DDDD-Stengel in den letzten untersuchten 
Entwicklungsstadien (Ernte IV und V) etwas abnimmt. 

Wie verschieden sich die Beziehungen je nach Wahl der Bezugsgröße 
gestalten, sei noch durch ein weiteres Beispiel erläutert. Vergleicht 
man den Aschengehalt der Blätter mit dem der Stengel, so fällt — wie 
nach Abb. 8 und den eben gemachten Ausführungen nicht anders zu 
erwarten — ein solcher Vergleich sehr verschieden aus, je nachdem 
ob man die Werte je Trockensubstanz oder je Frischgewicht bzw. je 
Wassergehalt zugrunde legt (Tabelle 24). Auf Basis der Trockensubstanz 
nimmt der Aschengehalt der Stengel (relativ zu dem der Blätter) bei 
den dd mit dem Alter der Pflanzen zu, bei den DD, Dd und DDDD da- 
gegen ab. Auf Basis des Frischgewichts oder des Wassergehalts (die 
Unterschiede zwischen diesen beiden Bezugsgrößen sind minimal) 
nimmt jedoch der Aschengehalt der DD-, Dd- und DDDD-Stengel 
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‘keineswegs ab, sondern bleibt während der ganzen Entwicklung auf 
ungefähr gleicher Höhe mit den Blättern, allenfalls durchweg ein wenig 
darüber. Bei den dd wird ein soleher Unterschied zwischen den ver- 
schiedenen Bezugsgrößen nicht ersichtlich, auch auf Basis des Frisch- 
gewichts oder des Wassergehalts nehmen die Werte für die Stengel 


Tabelle 24. Relativer Aschengehalt der Blätter:Stengel (Blätter 

gleich 100), auf Basis der Trockensubstanz bzw. des Frisch- 

gewichts bzw. des Wassergehalts in den aufeinanderfolgenden 
Ernten (I, I, III, IV, V). 














TRE ENT m | w | v 
dd je Trockensubstanz .| 100 : 103 | 100 : 123 | 100 : 137 | 100 : 143 | 100 : 118 
je Frischgewicht . | : 96| :130| :123| :137|  :126 
je Wassergehalt . . . : 96 : 129 : 122 : 137 : 128 
DD _ je Trockensubstanz .|100: 93/100: 96/100: 79/100: 52|100: 48 
je Frischgewicht . . : 104 : 109 : 114 : 103 : 99 
je Wassergehalt . . . : 104 : 110 : 117 : 111 : 109 
Dd je Trockensubstanz .|100 : 95100: 99/1100: 76/100: 59| 100: 49 
one ile :113| :105| :114 : 108 
: : 112 :114 : 108 : 122 : 119 
ppp À Trockensubstanz -|100: 96/100: 98/100: 81/100: 60/100: 44 
je Frischgewicht . . :109 :114 :115 :112 : 90 
je Wassergehalt . . . : 110 :115 : 118 : 118 | : 97 











in fast zahlenmäßiger Übereinstimmung ebenso zu wie auf Basis der 
Trockensubstanz. Wenn gesagt wurde, daß in den dd-Stengeln ein 
erheblicher Teil der Asche gewissermaßen „stecken bleibt“, so wird dieses 
für die Verschiedenheiten der DD und dd vielleicht sehr wichtige Moment 
durch Tabelle 24 nochmals anschaulich beleuchtet. Im übrigen muß 
wieder auf das außerordentlich gleichfémige, um nicht zu sagen 
identische Verhalten der DD, Dd und DDDD auch in dieser Beziehung 
hingewiesen werden. 


Die Frage verschiedener Bezugsgrößen wurde bereits bei früherer Gelegenheit 
(PIRSOHLE 1939a, S.152f.) angeschnitten. Sie verdient im vorliegenden Fall 
besondere Beachtung, wenn man an die osmotischen Verhältnisse denkt, die zweifellos, 
so wenig befriedigend auch noch die Ergebnisse verschiedener Autoren überein- 
stimmen (vgl. S. 365), eine wichtige, wenn nicht entscheidende Rolle im Stoffwechsel 
dr r Polyploiden spielen. Über das Mengenverhältnis der Substanzen, die sich am 
der osmotischen Werte im Zellsaft beteiligen, liegen leider erst 
wenige quantitative Untersuchungen vor. Prrrius hat Preßsäfte von Hedera helix 
und lex aquifolium untersucht. Aus seinen Angaben (vgl. auch STEINER, Tabelle 2) 
berechnet sich für Hedera bzw. Ilex der prozentische Anteil, den die Zucker (Mono- 
und Disaccharide) am kryoskopisch bestimmten osmotischen Wert haben, zu 18 
bzw. 29%, für die freien organischen Säuren zu 16 bzw. 11%, für die Salze (PO,, 
SO, Cl) zu 34 bzw. 24% ; einschließlich der in der Hauptsache doch wohl an anor- 

Kationen gebundenen organischen Säuren würde der Anteil der Salze auf 
61 bzw. 50% steigen, dem nur 34 bzw. 40% an Nichtsalzen (Zuckern und organischen 
Säuren) gegenüberstehen. Untersuchungen von KNODEL (vgl. auch STEINER, 
Tabelle 4), in gleicher Weise auf Prozente vom kryoskopisch bestimmten osmotischen 
Wert der Preßsäfte umgerechnet, ergeben für die Zucker (Z), organischen Säuren 
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(org.) und Salze (S): in Rüben (Futterrübe) 63% Z, 7% org., 27% S; in Blättern von 
Futterriiben 19% Z, 3,2% org,. 70% S; vcn Roggen 27% Z, 14% org., 42% S; 
von Fichte 53% Z, 14% org., 25% S; von Buche 38% Z, 6% org., 43% S. Abgesehen 
von den Rüben mit ihrer starken Zuck i ung machen also die Zucker, in den 
meisten Fällen sogar die Nichtsalze (Zucker plus organische Säuren), nur knapp die 
Hälfte oder weniger aus. Es wäre erwünscht, wenn solche methodisch allerdings 
nicht ganz einfache Preßsaftanalysen weiter ausgedehnt würden, um so mehr, als 
auch die Schwankungen im osmotischen Wert nicht nur auf Veränderungen im 
Wassergehalt oder auf Veränderungen im Zuckergehalt beruhen müssen, sondern 
auch Veränderungen im Salzgehalt mitspielen können (vgl. STEINER, S. 160f.). 
Wieweit solche Veränderungen im Salzgehalt — und nicht nur bei Halophyten — 
für die osmotischen Schwankungen maßgebend sind, entzieht sich noch der Be- 
urteilung. Nach Prrrrus werden (bei Hedera und Ilex) „die regulatorischen und 
periodischen Schwankungen fast einzig und allein durch Zucker hervorgerufen. 
Organische Säuren sowie Salze bleiben mehr oder weniger konstant“. Andererseits 
ist aber auf Fucus (1935b) zu verweisen, nach dem K-Zufuhr (im Gegensatz zu Ca 
und Mg) hohe osmotische Werte verbunden mit großer Leitfähigkeit und sehr nied- 
rigem Zuckerspiegel zur Folge hat, also offenbar den sehr geringen Zuckeranteil am 
osmotischen Wert durch erhöhte Salzkonzentration ausgleicht. Wie diese Faktoren 
(Wasser, Zucker und organische Säuren, Salze) im einzelnen ineinander greifen und 
sich anteilsmäßig bei den osmotischen Werten des Zellsaftes verschieben, läßt sich 
nur durch detaillierte Analysen in der Art von Prrrius und Knopet klarstellen; 
der osmotische Wert ist ja im Gegensatz zu den „einfachen“ Zustandsindikatoren 
(Zuckerspiegel und Ionengehalt) zweifellos eine viel kompliziertere „zusammen- 
gesetzte‘‘ Angelegenheit. Soviel ist aber sicher, daß den Salzen dabei eine große 
Rolle zukommt. ILsın geht wohl zu weit, wenn er behauptet ,,Der osmotische Wert 
des Saftes hängt bei den meisten Pflanzen von den in demselben gelösten Salzen ab; 
die Zucker spielen eine nebensächliche Rolle“. Doch ist sehr beachtlich, daß nach 
seinen umfangreichen Untersuchungen ,,die Anzahl der Salzmoleküle über die Menge 
der Zuckermoleküle bei 84% der untersuchten Pflanzen“ überwiegt und ,,die Mole- 
kularkonzentration der Salze bei 15% der Pflanzen mehr als um das Zehnfache 
höher war als die Molekularkonzentration des Zuckers“. Und aus den Unter- 
suchungen von Fucus (1935a) an Weizenblättern geht eindeutig hervor, daß der 
Zuckeranteil am osmotischen Wert in der Regel — und meist sogar sehr erheblich — 
unter 50% liegt und bis auf wenige Prozente sinken kann. 


Im vorliegenden Fall wurden weder osmotische Werte gemessen 
noch Ionenkonzentrationen im Preßsaft bestimmt. Wohl aber ist die 
Frage erlaubt, ob die ausgeführten Aschenanalysen gewisse Vermutungen 
hinsichtlich der osmotischen Verhältnisse gestatten. Der größte Teil 
der Aschenstoffe ist doch wohl gelöst im Zellsaft vorhanden. Das gilt 
besonders für K, das den größten Teil der Asche ausmacht (vgl. Tabelle 25) 
und auch im Zellsaft überwiegt (ILIIN: „Von den löslichen Salzen herr- 
schen im Saft Kaliumsalze vor, bei den Halophyten schließen sich ihnen 
Natriumsalze an. Kalziumsalze spielen nur bei einer beschränkten 
Anzahl Arten eine merkliche Rolle ...“). Von Ca, das nächst K in der 
Zusammensetzung der Aschen an zweiter Stelle steht (vgl. Tabelle 25), 
wären jene Anteile abzusetzen, die als unlösliches Ca-Oxalat vorliegen 
oder sich am Aufbau der Mittellamelle beteiligen. Der P- und S-Gehalt 
der Eiweißkörper und dgl. tritt prozentual stark zurück. Wie groß diese 
und andere nicht gelöste oder nicht im Zellsaft gelöste Anteile (also zum 
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Beispiel auch der Gefäßsaft) sind, läßt sich schwer abschätzen und müßte 
durch entsprechende Analysen erst festgelegt werden. So sei auf Grund 
der ausgeführten Aschenanalysen nur nochmals auf den Gegensatz 
hingewiesen, der bei einem Vergleich der verschiedenen Formen oder 
verschiedener Altersstufen entsteht, je nachdem man die Aschengehalte 
auf Trockensubstanz oder auf Frischgewicht bzw. Wassergehalt bezieht 
(Abb. 9 und 10, ferner Tabelle 22 und 23). Die fast völlige Identität 
aller Werte bei Bezugnahme auf Frischgewicht bzw. Wassergehalt 
könnte, unter Berücksichtigung der eben genannten Einschränkungen, 
als erster Hinweis darauf gelten, daß auch die Unterschiede in den osmo- 
tischen Verhältnissen gering sind. Und wenn das für die diploiden DD 
und tetraploiden DDDD durch die bereits erwähnten Messungen von 
Hesse und GYÖöRFFY gezeigt worden ist, so spricht zumindest von 
seiten der Aschenanalysen her nichts dagegen. 

Damit soll nicht etwa die Ansicht vertreten werden, man könnte aus Aschen- 
analysen schon gültige Schlüsse auf die osmotischen Verhältnisse ziehen. Die Zu- 
sammenhänge sind aber doch enger, als man zunächst glauben möchte, nur kommt 
natürlich keinesfalls eine Bezugnahme auf Trockengewicht in Frage. Um nochmals 
auf die Untersuchungen von SCHLÔSSER an Wildtomaten zurückzukommen, so haben 
danach die 4n niedrigere osmotische Werte, und zwar cerasiforme 73%, racemigerum 
78% (2n=100%). Die Aschengehalte je Pflanze (immer 4n gegen 2n) betrugen 116 
bzw. 111%, je Trockensubstanz 93 bzw. 102%, stehen also ohne Beziehung dazu; 

errechnen sich je Frischgewicht 61 bzw. 63% und je Wassergehalt 57 bzw. 
59%, also eine dem Sinne nach viel bessere Übereinstimmung. Und aus den Angaben 
von Fucus (1935a, Tabelle 1) läßt sich entnehmen bzw. umrechnen, daß der os- 
motische Wert der bei 10—15° kultivierten Pflanzen (Winterweizen) 85% des os- 
motischen Wertes der bei 2—4° kultivierten ausmachte; der Aschengehalt der bei 
10—15° kultivierten Pflanzen betrug je Trockensubstanz 157%, dagegen je Frisch- 
gewicht 91% und je Wassergehalt 86%, also fast zahlenmäßig mit der Verringerung 
der osmotischen Werte übereinstimmend. Die von GREIS untersuchten 4n Gersten- 
pflanzen hatten einen osmotischen Wert von 68% der 2n und enthielten je Trocken- 
substanz 145%, je Frischgewicht 119% und je Wassergehalt 112% Asche. Wenn 
hier eine sinngemäße Übereinstimmung bei keiner Bezugsgröße ersichtlich wird, 
so ist dabei der (osmotisch unwirksame) hohe Anteil an Kieselsäure zu berücksich- 
tigen, den GREIS nicht bestimmt hat, den er aber zur Erklärung des höheren Aschen- 
gehalts der 4n überhaupt und besonders zur Erklärung des eigenartigen Verhaltens 
älterer und jüngerer 4n-Halme als wesentlichen Grund mit heranzieht. 


e) Kalium. 

in der Tabelle 25 ist der prozentische Anteil der analytisch be- 
stimmten Aschenelemente an der Zusammensetzung der Gesamtasche 
bei den verschiedenen Formen und in verschiedenen Entwicklungs- 
stadien zusammengestellt. Der weitaus größte Anteil (rund 40—45%) 
entfällt auf K. Es ist daher verständlich, daß K in allen Punkten den 
Verhältnissen der Gesamtasche folgt. Das zeigt schon ein Vergleich von 
Abb. 11 mit Abb. 9 bzw. von Abb. 12 mit Abb. 10, und die Zahlen von 
Tabelle 26 sind mit denen von Tabelle 20 bzw. 22 fast identisch. Die 
Abnahme des Gehalts an K ist, auf Basis des Trockengewichts, in den 
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ganzen Pflanzen bei allen vier Formen ziemlich gleichmaBig (Tabelle 26). 
Erst die Unterteilung in Blätter und Stengel zeigt, daß der Abfall bei 
den dd in den Blättern stärker, in den Stengeln geringer ist als bei den 
drei anderen Formen (Tabelle 26, vgl. auch Abb. 11). Das führt dazu, 


Tabelle 25. Anteile der untersuchten Aschenelemente (K, Ca, Mg, 
P, Fe, Mn) in Prozenten von der Gesamtasche. 














Blätter Stengel 
dd . . . . K |39,9 38,9 37,3 38,3 38,8 40,4 40,4 39,8 40,6 42,3 
Ca 7,63 7,86 7,87 8,05 9,35 7,74 7,18 6,81 7,01 7,28 
Mg 1,89 1,83 1,90 1,85 1,96 1,96 1,66 1,68 1,59 1,76 
er 1,66 1,62 1,63 1,78 1,84 1,70 1,52 1,52 1,43 1,49 
Fe 0,048 0,050 0,053 0,061 0,062 | 0,038 0,027 0,026 0,022 0,028 
Mn | 0,017 0,019 0,017 0,019 0,019 | 0,0097 0,0097 0,0091 0,0084 0,0094 
DD ...K |39,5 40,2 35,0 35,9 36,6 41,8 43,3 44,8 43,5 45,1 
Ca 7,96 8,38 9,51 9,78 10,43 6,10 5,46 4,70 4,67 4,76 
Mg | 2,04 1,80 1,86 1,42 1,31 2,06 1,87 1,63 1,60 1,62 
P 2,06 1,97 1,95 1,69 1,66 2,11 2,03 2,17 2,55 2,17 
Fe 0,036 0,038 0,040 0,055 0,052| 0,022 0,019 0,021 0,024 0,027 
Mn | 0,017 0,017 0,017 0,018 0,017 | 0,0074 0,0066 0,0077 0,1010 0,0083 
Dd....K |38,5 404 34,7 35,1 34,3 44,8 44,1 43,8 41,6 44,3 
Ca 8,91 10,30 10,13 10,12 10,01 6,62 6,11 5,08 4,94 4,97 
Mg | 2,09 1,95 1,88 1,55 1,35 2,00 1,73 1,57 1,51 1,49 
‘4 2,18 ° 2,16 1,72 1,70 1,58 2,04 1,79 2,02 2,25 2,18 
Fe 0,037 0,038 0,039 0,054 0,048} 0,024 0,020 0,023 0,020 0,025 
Mn | 0,017 0,017 0,017 0,017 0,016} 0,0075 0,0073 0,0078 0,0092 0,0086 
DDDD . . K |41,3 41,0 39,2 37,0 37,7 43,7 46,4 43,8 44,3 44,9 
Ca 6,79 7,94 8,20 8,34 8,28 5,68 4,88 4,36 4,02 4,06 
Mg 1,95 2,03 2,00 1,50 1,41 1,91 1,59 1,63 1,35 1,38 
r 1,87 1,97 1,92 1,65 1,52 1,76 1,62 1,82 2,14 2,13 
Fe 0,035 0,036 0,036 0,045 0,042; 0,019 0,017 0,019 0,020 0,026 
Mn | 0,016 0,016 0,016 0,017 0,016 | 0,0067 0,0062 0,0074 0,0084 0,0100 


Von links nach rechts die fünf in Abständen von einer Woche aufeinander- 
folgenden Ernten (I, 11, ILL, IV, V). 


daß der K-Gehalt der dd-Blätter durchweg hinter dem der drei anderen 
Formen zurückbleibt, die dd-Stengel dagegen enthalten anfangs weniger, 
später mehr K (je Trockensubstanz) als die Stengel der DD, Dd und 
DDDD (vgl. auch Tabelle 27). Ferner ist anfangs bei allen Formen 
der K-Gehalt in Blättern und Stengeln etwa gleich, während am Schluß 
die dd-Stengel mehr, die DD-, Dd- und DDDD-Stengel weniger (nur 
etwa die Hälfte) K enthalten als die Blätter (man vergleiche die Länge 
der weißen Stäbe in Abb. 11 und Tabelle 38). 

Bezieht man auf Frischgewicht oder Wassergehalt, so verändern sich 
die Verhältnisse — wie bei der Gesamtasche — wesentlich (vgl. Abb. 11, 
schwarze bzw. schraffierte Stäbe). Die Differenzen zwischen den auf 
Frischgewicht oder Wassergehalt bezogenen Werten sind wieder, wie 

25* 
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bei Besprechung der Aschengehalte (S. 374) ausführlicher dargelegt wurde, 


gering. In Tabelle 26 wurden daher den Werten auf Basis des Trocken- 
gewichts nur die gleich errechneten Zahlen je Wassergehalt (kursive 
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Abb. 11. Kaliumgehalt der Blätter und Stengel in Milligramm K je Gramm Trocken- 
substanz bzw. je Gramm Frischgewicht bzw. je Gramm Wasser. Bedeutung der Stäbe 
wie in Abb. 9. In jedem Block wieder von links nach rechts dd, Dd, DD, DDDD 
(dd punktiert). Rechter Ordinatenmaßstab gegen den linken öfach überhöht. 


Ziffern) gegeniibergestellt. Wie bei den Aschengehalten verschwinden 
auch hier, von kleineren Schwankungen abgesehen, die Unterschiede 
im Verlauf der Entwicklung fast vollkommen. Nur bei den dd-Blättern 
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Abb. 12. Kaliumgehalte der ganzen Pflanzen in Milligramm K je Gramm Trockensubstanz 
bzw. je Gramm Wasser. Erläuterung dieselbe wie zu Abb. 10. Die auf den Versuch 1936 
bezüglichen Marken sind durch punktierte Linien miteinander verbunden. 
Ordinatenmaßstäbe wie in Abb. 11. 


und dementsprechend auch bei den ganzen Pflanzen bleibt, in abge- 
schwächtem Maße, der Abfall mit zunehmendem Alter erhalten. Auch 
der erwähnte Unterschied zwischen Stengeln und Blättern sieht bei 
Bezugnahme auf Frischgewicht oder Wassergehalt anders aus (vgl. 
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Abb. 11 und Tabelle 38), die Stengel überwiegen durchweg und bei 
allen Formen iiber die Blatter. 

Hinsichtlich des Vergleichs der verschiedenen Formen geht bereits 
aus Abb. 11 und 12 anschaulich hervor, daß (je Trockensubstanz) die 
dd-Blätter K-ärmer sind als die Blätter der DD, Dd und DDDD. Auf 


Tabelle 26. Gehalt der Blätter, Stengel und ganzen Pflanzen an Kalium 
in Prozenten vom Anfangswert(Ernte I gleich 100), auf Basis der Trocken- 
substanz bzw. (kursive Ziffern) des Wasssergehalts. 





Blätter Stengel Ganze Pflanzen 





als sas 76 64 57 53 95 92 85 68 80 71 65 58 
102 9% 85 78 78 77 





re 9 7 73 71 100 79 47 43 99 77 58 53 
97 85 86 90 105 116 106 111 101 97 95 104 
Be sta 99 80 79 69 98 69 51 40 99 77 65 52 
103 89 90 85 99 92 100 100 102 90 96 97 
DDDD. . 92 85 78 76 101 76 55 40 98 82 66 56 
98 91 87 89 109 104 105 87 102 98 98 91 








das Uberschneiden der Stengel (dd-Stengel anfangs K-ärmer, später 
K-reicher) wurde bereits verwiesen. Bei den ganzen Pflanzen (Abb. 12) 
kommt es nicht gerade zu solchen Überschneidungen, doch werden die 
Unterschiede zwischen den dd und den drei anderen Formen im Verlauf 
der Entwicklung immer geringer. Die im Versuch 1936 gefundenen 
Werte (in Abb. 12 punktiert angedeutet) fallen nicht ganz auf dieselben 
Kurven, passen aber dem Sinne nach gut dazu und bestätigen, daß die 
Unterschiede im K-Gehalt der dd und DD, auf Trockensubstanz bezogen, 
mit dem Alter der Pflanzen abnehmen. Es ist daher durchaus möglich, 
wenn in den Pfropfversuchen (PırschLe 1939a, Tabelle 8) keine großen 
Unterschiede zwischen den DD und dd und manchmal sogar diese K- 
reicher gefunden wurden. — Die geringen Unterschiede zwischen den DD, 
Dd und DDDD seien noch durch Tabelle 27 erläutert. Allenfalls zeichnen 
sich die DDDD durch etwas höhere K-Gehalte aus, wie auch aus Abb. 11 
und 12 hervorgeht. Bei Bezugnahme auf Wassergehalt erscheinen alle 
Unterschiede wieder stark gemildert oder verschwinden völlig. Der 


Tabelle 27. Gehalt der Blätter, Stengel und ganzen Pflanzen an Kalium 
in Prozenten vom jeweiligen Wert der DD gleich 100, auf Basis der 
Trockensubstanz bzw. (kursive Ziffern) des Wassergehalts. 








Blätter Stengel Ganze Pflanzen 
dd . 79 61 66 62 59| 82 77 95 149 130] 80 65 73 89 87 
117 97 98 9 88|105 98 87100 92|114 97 92 101 92 
Dd 98 98 101 105 95 | 110 106 96 118 102 | 100 100 98 112 98 
94 100 98 100 89| 113 107 90 106 102 | 190 101 94 101 96 
DDDD . .|108 101 120 115 117 | 111 111 106 131 103 | 109 103 115 122 113 





100 101 109 101 98 





108 112 97 107 85 





101 102 101 104 98 
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niedrigere K-Gehalt der dd mit der charakteristischen Überschneidung 
in den Stengeln und der höhere K-Gehalt der DDDD gilt nur auf Basis 
des Trockengewichts; auf Basis des Wassergehalts (und ebenso auf 
Basis des Frischgewichts) sind, von wenigen Unregelmäßigkeiten abge- 
sehen, alle Werte praktisch gleich. Wenn bei Besprechung der Aschen- 
gehalte auf mögliche Beziehungen zu den osmotischen Verhältnissen 
hingewiesen wurde, so ist dieser Umstand bei dem hohen Anteil des K 
am Aschengehalt und besonders am Aschengehalt des Zellsaftes be- 
sonders beachtlich. 


1) Kalzium. 


Bei Kalzium sehen die Verhältnisse insofern anders aus, als die 
Werte (je Trockensubstanz) zwar in den Stengeln und dd-Blättern mit 
25; 
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Abb. 13. Kalziumgehalt der Blätter und ng in Milligramm Ca je Gramm Trocken- 

substanz bzw. je Gramm Frischgewicht bzw. je Gramm Wasser. Bedeutung der Stäbe 

wiein Abb. 9. Injedem Block wieder von links nach rechts dd, Dd, DD, DDDD (dd punktiert). 
Rechter Ordinatenmaßstab gegen den linken 4fach überhöht. 


dem Alter der Pflanzen wieder abnehmen, in den DD-, Dd- und DDDD- 


Blättern bleiben sie dagegen im Verlauf der Entwicklung fast unverändert 
(Abb. 13). Man vergleiche die Zahlen der Tabelle 28 und besonders 


Tabelle 28. Gehalt der Blätter, Stengel und ganzen Pflanzen an Kalzium 
in Prozenten vom Anfangswert (Ernte I gleich 100), auf Basis der 
Trockensubstanz bzw. (kursive Ziffern) des Wassergehalts. 

















Blätter Stengel Ganze Pflanzen 
EEE 80 71 63 67 88 82 76 61 82 74 67 65 
85 79 77 86 91 85 91 8 87 81 80 86 
Dae FP: 100 103 99 101 87 57 34 31 94 8 61 52 
100 115 116 128 91 84 78 80 97 104 101 104 
wen “an 109 100 98 87 91 54 40 30 102 81 67 48 
114 112 113 107 93 73 80 76 109 99 100 87 
DDDD . . . . | 108 108 107 103 82 58 38 28 101 90 68 59 
116 118 119 119 ] 107 102 & 
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hinsichtlich der Blätter mit Tabelle 26, um den grundsätzlichen Unter- 
schied zu erkennen, der zwischen den beiden Elementen Ca und K 
besteht. Im übrigen ist Tabelle 28 wieder ein typisches Beispiel dafür, 
daß man aus einer bloßen Analyse der ganzen Pflanzen nur zu sehr 
unvollkommenen Schlüssen gekommen wäre. Die verschiedenartige 
Verteilung von K und Ca in den Blättern und Stengeln der dd einerseits 
und der DD, Dd und DDDD andererseits geht auch aus den Tabellen 38 
und 39 anschaulich hervor. Hinsichtlich der ganzen Pflanzen sind die 
Unterschiede zwischen den verschiedenen Formen gering. Erst die 
Trennung in Blätter und Stengel deckt einen wesentlichen Unterschied 
zwischen den dd und den drei anderen Formen (DD, Dd und DDDD) 
auf und bei diesen das verschiedene Verhalten der Blätter und Stengel. 
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Abb. 14. Kalziumgehalte der ganzen Pflanzen in Milligramm Ca je Gramm Trockensubstanz 
bzw. je Gramm Wasser. Erläuterung dieselbe wie zu Abb. 12. Ordinatenmaßstäbe wie 
in Abb. 13. 


Der niedrige Ca-Gehalt der Stengel und das verschiedene Verhalten von Ca 
und K bei den DD und dd war schon gelegentlich der Pfropfversuche (PIRscHLE 
1939a) aufgefallen. Offenbar spielt hiebei die Bildung von Ca-Oxalat eine Rolle. 
Das fast identische Verhalten der DD, Dd und DDDD im Gegensatz zu den dd ist 
wieder sehr beachtlich. Auch hier ist von einer Mittelstellung der Dd nicht das 
mindeste zu merken und ebenso wenig irgend eine Sonderstellung der DDDD. Wollte 
man aus den ausgeführten Ca-Analysen schon Schlüsse auf stoffwechselphysiologische 
Vorgänge etwa hinsichtlich der Bildung organischer Säuren ziehen, so sieht es 
nicht so aus, als ob sich in dieser Hinsicht die Heterozygoten oder die Tetraploiden 
von den homozygot Diploiden (DD) weit entfernen würden, wohl aber die dd. 


Die im Vergleich mit den anderen Formen geringere Ca-Speicherung 
in den Blättern und stärkere Ca-Speicherung in den Stengeln der dd, geht 
auch aus Tabelle 29 hervor, sie ist auch auf Basis des Wassergehalts 
noch deutlich zu erkennen. Überhaupt verschwinden bei Ca auf Basis 
des Frischgewichts oder des Wassergehalts die Unterschiede keineswegs 
in dem Maße wie etwa bei K oder anderen Aschenelementen (vgl. Abb. 13 
und Tabelle 28 und 29), wenngleich auch hier eine stark nivellierende 
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Tendenz erkennbar wird (vgl. Abb. 14). Ein Vergleich dieses Kurven- 
bildes mit dem für K oder für die Gesamtasche gültigen (Abb. 12 und 10) 
läßt die Verhältnisse mehr aufgelockert erscheinen, die Kurven fallen 
nicht zusammen, sondern halten deutlichen Abstand voneinander. Dazu 


Tabelle 29. Gehalt der Blätter, Stengel und ganzen Pflanzen an Kalzium 
in Prozenten vom jeweiligen Wert der DD gleich 100, auf Basis der 
Trockensubstanz bzw. (kursive Ziffern) des Wassergehalts. 

















Blätter Stengel Ganze Pflanzen 
dd . 75 60 51 48 50 | 107 109 155 239 212| 80 69 72 88 99 
111 94 76 73 74 | 137 138 140 161 150 | 115 103 90 92 96 
Dd 112 123 109 111 97 | 111 116 106 130 109 | 111 120 110 122 102 
108 124 105 105 91 | 114 118 99 118 109 | 110 123 105 109 92 
DDDD . . 88 96 92 95 90 | 99 93 101 110 89} 90 95 99 100 91 
81 94 84 85 76 96 93 92 91 73| 84 94 87 86 75 





paßt gut, daß die Werte des Versuchs 1936 (in Abb. 14 punktiert ange- 
deutet) durchaus nicht mit denen des Versuchs 1937 zusammenfallen, 
wohl aber gehen sie diesen befriedigend parallel und zeigen iiberein- 
stimmend, daB die Unterschiede im Ca-Gehalt (je Trockensubstanz) 
zwischen den DD und dd mit zunehmendem Alter der Pflanzen immer 
geringer werden. 

Die Unterschiede zwischen den DD und DDDD sind wieder gering 
(Tabelle 29), die Kurven (Abb. 14) fallen praktisch zusammen. Dagegen 
wird durchweg und besonders in den Blättern (Abb. 13 und Tabelle 29), 
ein höherer Ca-Gehalt der Dd bemerkbar, der auch in den ganzen 
Pflanzen (Abb. 14) auffällt. Es bleibe dahingestellt, ob diesem einzigen 
Punkt, wo die Heterozygoten größere und durch alle Entwicklungs- 
stadien durchgehende Abweichungen zeigen, reale Bedeutung zukommt. 
An sich wäre es verwunderlich, daß gerade Ca eine solche Sonderstellung 
einnehmen sollte. 

Ergänzend ist noch auf die Tabelle 25 hinzuweisen, aus der ersichtlich wird, daß 
der prozentuale Anteil von Ca an der Z tzung der Aschen in den Blättern 
aller Formen mit dem Alter der Pflanzen zunimmt, in den Stengeln abnimmt. Diese 
Zunahme in den Blättern wird einigermaßen durch die Abnahme an Mg ausgeglichen, 
auch der Anteil an K nimmt in den Blättern mit dem Alter der Pflanzen etwas ab. 
In den dagegen fallen auch die Mg-Anteile, so daß für einen Ausgleich nur 
K (oder nicht bestimmte Aschenelemente, in erster Linie dann Na) in Frage kommen. 
Es ist nicht uninteressant, diese in Tabelle 25 zusammengestellten prozentualen 
Anteile der einzelnen Aschenelemente näher zu verfolgen; da die Atomgewichte 
von K (39,1) und Ca (40,07) nur wenig voneinander verschieden sind, sagen die auf 
Basis des Gewichts errechneten Zahlen auch unmittelbar etwas über molare Ver- 
hältnisse aus, für Mg (24,3) waren die Zahlen (nicht ganz) zu verdoppeln. Auch hier 
nimmt Ca eine gewisse Sonderstellung ein. Wahrend die prozentischen Anteile von K 
und Mg bei den verschiedenen Formen und auch in Blattern und Stengeln jeweils 
ziemlich gleich sind, ist bei Ca auch in dieser Hinsicht ein Unterschied zwischen 
den dd einerseits und den DD, Dd und DDDD andererseits und bei diesen wieder 
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zwischen den Blattern und Stengeln festzustellen. Besonders beachtlich ist die 
geringe Abnahme der Ca-Anteile in den Stengeln der dd, und ferner der von Anfang 
an und während der ganzen Entwicklung hindurch niedrigere Anteil von Ca in den 
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Abb. 15. Magnesiumgehalt der Blätter und Stengel in Milligramm Mg je Gramm Trocken- 

substanz bzw. je Gramm Frischgewicht bzw. je Gramm Wasser. Bedeutung der Stäbe wie 

in Abb. 9. In jedem Block wieder von links nach rechts dd, Dd, DD, DDDD (dd punktiert). 
Rech.er Ordinatenmaßstab gegen den linken 5fach überhöht. 


DDDD-Blättern, der sich auch in den DDDD-Stengeln ein wenig bemerkbar macht. 
Dafür sind bei den DDDD, und besonders in den Blättern, die Anteile an K durchweg 
etwas höher. Auf die anderen Elemente wird noch zurückzukommen sein. Jedenfalls 
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Abb. 16. Magnesiumgehalte der ganzen Pflanzen in Milligramm Mg je Gramm Trocken- 


substanz bzw. je Gramm Wasser. Erläuterung dieselbe wie zu Abb. 12. 
Ordinatenmaßstäbe wie in Abb. 15. 





bleibt die Zusammensetzung der Asche nicht konstant, worauf schon in anderem 
Zusammenhang gelegentlich der Pfropfversuche (PrRsOHLE 1939a, Tabelle 17a—c) 
hingewiesen wurde. 
g) Magnesium. 
Die Verhältnisse bei Magnesium folgen im wesentlichen denen bei 
K, wie am anschaulichsten ein Vergleich der Abb.15 und 16 mit 
den Abb. 11 und 12 zeigt. Zum Teil stimmen die Werte fast zahlen- 
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mäßig überein (man vgl. Tabelle 30 mit 26 oder Tabelle 31 mit 37). 
Jedenfalls ist die Ähnlichkeit zwischen Mg und K viel größer als zwischen 
Mg und Ca (vgl. auch Tabelle 38 und 39). In den Stengeln geht die 


Tabelle 30. Gehalt der Blätter, Stengel und ganzen Pflanzen an Ma- 
gnesium in Prozenten vom Anfangswert (Ernte I gleich 100), auf Basis 
der Trockensu bstanz bzw. (kursive Ziffern) des Wassergehalts. 

















Blätter Stengel Ganze Pflanzen 

FPS ER Pe. 75 68 57 80 80 68 58 77 72 61 57 
80 7 70 72 83 83 82 84 81 78 80 76 

Ges à .i. § 83 79 56 49 88 58 35 31 84 70 42 36 
83 87 66 63 93 87 79 81 85 87 71 72 

Be... 11 88 80 64 50 85 55 41 30 87 70 51 39 
92 88 73 62 89 74 81 75 92 85 77 73 

DDDD 97 92 67 61 80 65 38 28 92 82 51 42 
103 101 75 71 85 90 74 62 99 98 75 68 


Abnahme an Mg und Ca zwar parallel, diese Werte stimmen fast zahlen- 
mäßig überein (vgl. Tabelle 30 und 28); in den Blättern jedoch sehen 
die Verhältnisse bei Ca ganz anders aus, offenbar infolge der Festlegung 
als Ca-Oxalat. Andererseits nehmen in den Stengeln die Mg-Gehalte 
bei allen Formen und besonders bei den DD, Dd und DDDD in noch 
stärkerem Maße ab als die K-Gehalte. Diese Abnahme im Verlauf der 
Entwicklung ist so groß, daß sie bei Bezugnahme auf Frischgewicht 
oder Wassergehalt zwar gemildert erscheint, aber erhalten bleibt (Abb. 15 
und Tabelle 30). Die Mg-Aufnahme bleibt also und besonders bei den DD, 
Dd und DDDD, mit fortschreitender Entwicklung hinter der Trocken- 
substanzbildung noch stärker zurück als die K-Aufnahme. Für die ganzen 
Pflanzen kommt das außer in obigen Zahlen auch in der stärkeren 
Neigung der Kurven (Abb. 16) zum Ausdruck. Das weitgehend gleich- 
sinnige Verhalten von K und Mg drückt sich ferner auch darin aus, 
daß die prozentischen Anteile dieser beiden Elemente an der Zusammen- 
setzung der Gesamtasche (Tabelle 25) in den Blättern bei allen Formen 
abnehmen, während Ca zunimmt; in den Stengeln allerdings steht 
einer Abnahme an Mg eher eine Zunahme an K gegenüber. 

Auch hinsichtlich des Vergleichs der verschiedenen Formen wäre das 
bei K Gesagte zu wiederholen. Allenfalls weichen die Dd und DDDD 
von den DD etwas weiter ab, wie aus dem Kurvenverlauf in Abb. 16 
und aus den nachfolgenden Zahlen hervorgeht (Tabelle 31). Die Ab- 
weichungen sind aber zu gering, als daß ihnen reale Bedeutung zukäme; 
wie bei K, vgl. dagegen Ca, wäre durchweg ein etwas höherer Mg-Gehalt 
der DDDD-Blätter anzumerken. Auf Basis des Frischgewichts oder 
Wassergehalts zeigt sich wieder eine im Rahmen der üblichen Schwan- 
kungen große Einförmigkeit aller Werte. Sogar die charakteristische 
Überschneidung der dd-Stengel (junge dd-Stengel Mg-ärmer, ältere Mg- 
reicher als DD-Stengel, ganz analog K) verschwindet, wenn man auf 
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Frischgewicht oder Wassergehalt bezieht. Die in Abb. 16 noch (punk- 
tiert) eingezeichneten Werte des Versuchs 1936 liegen durchweg etwas 
höher als die des Versuchs 1937, passen aber dem Sinne nach gut dazu. 


Tabelle 31. Gehalt der Blätter, Stengel und ganzen Pflanzen an Ma- 
gnesium in Prozenten vom jeweiligen Wert der DD gleich 100, auf Basis 
der Trockensubstanz bzw. (kursive Ziffern) des Wassergehalts. 














Blätter Stengel Ganze Pflanzen 
er 73 65 63 75 83| 80 73 110 158 150| 74 68 76 104 118 
106 103 94 113 124| 103 93 98 107 106 | 104 101 95 112 113 
Dd . . .| 102 108 104 117 104 | 100 96 95 117 96] 102 105 102 118 103 
98 109 100 111 98 | 103 100 88 106 951 99 107 97 107 97 
DDDD. .| 98 114 116 117 121 98 89 109 108 89] 98 108 116 114 113 
90 113 105 104 102 | 95 88 98 89 73| 91 106 103 97 87 





Sie lassen gleichfalls erkennen, daß schließlich (bei Ernte v) die dd 
sogar Mg-reicher sind als die DD. Bezogen auf Wassergehalt (oder Frisch- 
gewicht) fallen die Werte mit denen fiir 1937 praktisch zusammen. 


h) Phosphor. 

Auch die P-Gehalte nehmen sowohl in den Blättern wie in den 
Stengeln (je Trockensubstanz) mit dem Alter der Pflanzen ab (Abb. 17), 
und zwar in den Blättern bei allen Formen ziemlich gleichmäßig, in den 
Stengeln bei den DD, Dd und DDDD stärker als bei den dd (Tabelle 32). 
Auf Basis des Wassergehaltes (kursive Ziffern) oder des Frischgewichts 


Tabelle 32. Gehalte der Blätter, Stengel und ganzen Pflanzen an Phos- 
phor in Prozenten vom Anfangswert (Ernte I gleich 100), auf Basis der 
Trockensubstanz bzw. (kursive Ziffern) des Wassergehalts. 

















Blätter Stengel Ganze Pflanzen 
OR 5 76 67 64 61 85 83 71 57 78 72 66 60 
81 75 77 78 88 86 85 81 83 78 79 79 
"1 90 82 66 62 93 76 54 41 91 79 59 47 
91 91 77 79 98 113 124 106 92 99 96 93 
D: 94 70 68 57 86 70 60 43 90 70 61 46 
98 78 77 69 89 94 119 96 95 83 92 89 
DDDD. . 98 92 77 69 88 78 66 47 94 86 68 55 
104 101 86 79 95 108 127 103 102 103 103 90 


(Abb. 17) erscheinen alle Unterschiede wieder stark gemildert, auch 
die Unterschiede zwischen den verschiedenen Formen. Der Abfall mit 
fortschreitender Entwicklung bleibt aber, wenn auch in abgeschwächtem 
Ausmaß und nicht frei von manchen Unregelmäßigkeiten, erhalten, 
besonders in den Blättern. In Prozenten von der Gesamtasche steht P 
ungefahr Mg gleich. Diese P-Werte (Tabelle 25) weisen in den Blattern 
der DD, Dd und DDDD eine mit dem Alter der Pflanzen ausgesprochen 
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fallende Tendenz auf, in den Stengeln unterliegen sie keinen groBen 
Schwankungen. Dasselbe ist bei den an sich niedrigeren Werten der 
dd-Stengel der Fall, während in den dd-Blättern der prozentische Anteil 
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Abb. 17. Phosphorgehalt der Blätter und Stengel in Milligramm P je Gramm Trocken- 

substanz bzw. je Gramm Frischgewicht bzw. je Gramm Wasser. Bedeutung der Stäbe 

wie in Abb. 9. Injedem Block wieder von links nach rechts dd, Dd, DD, DDDD (dd punktiert). 
Rechter Ordinatenmaßstab gegen den linken 5fach überhöht. 


des P an der Asche mit dem Alter der Pflanzen eher zunimmt. Wiederum 
zeigt sich also eine große Gleichförmigkeit zwischen den DD, Dd und DDDD, 
während die dd ein anderes Verhalten aufweisen. 
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Abb. 18. Phosphorgehalte der ganzen Pflanzen in Milligramm P je Gramm Trockensubstanz 
bzw. je Gramm Wasser. Erläuterung dieselbe wie zu Abb. 12. Ordinatenmaßstäbe wie 
in Abb. 17. 


Die geringen Unterschiede zwischen den DD und Dd sowie zwischen 
den DD und DDDD gehen sowohl aus Abb. 18 wie aus Tabelle 33 hervor. 
Die dd-Blätter enthalten (je Trockensubstanz) durchweg weniger P, und 
zwar ziemlich konstant, nur etwa */, des P-Gehalts der drei anderen 
Formen, eine Änderung dieses Verhältnisses mit dem Alter der Pflanzen 
findet im Gegensatz zu Asche, K, Ca (vgl. Tabelle 21, 27, 29) nicht 
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statt. In den dd-Stengeln nehmen obige Werte zu. Es kommt zwar 
nicht zu Überschneidungen wie bei Asche, K, Mg (vgl. Tabelle 21, 27, 31) 
derart, daß die Stengel älterer Pflanzen P-reicher wären, doch findet 
hinsichtlich der Stengel zweifellos eine gewisse Angleichung der dd 





Tabelle 33. Gehalt der Blätter, Stengel und ganzen Pflanzen an Phos- 
phor in Prozenten vom jeweiligen Wert der DD gleich 100, auf Basis der 
Trockensubstanz bzw. (kursive Ziffern) des Wassergehalts. 

















Blätter Stengel Ganze Pflanzen 
dd....| 63 53 52 61 62 68 62 75 89 94 64 55 58 72 80 
93 83 77 92 92 87 79 67 60 67 92 83 73 75 77 
Dd . . .| 106 110 90 108 96 99 91 91 109 105 | 105 104 91 109 102 
102 111 88 103 90} 102 93 85 96 92 |103 106 86 98 92 
DDDD . .| 93 101 105 108 103 88 83 91 107 102 92 96 102 108 103 
86 99 96 96 87 86 84 82 88 84 86 95 90 92 85 


an die drei anderen Formen statt. Diese Beziehung gilt bei Bezugnahme 
auf Trockensubstanz. Je Frischgewicht oder Wassergehalt fallen dagegen 
die P-Werte in den dd-Stengeln (relativ zu den DD, Dd und DDDD) ab, 
wieder ein Beispiel dafür, daß sich je nach Wahl der Bezugsgröße sehr 
verschiedene Beziehungen aus den analytisch ermittelten Werten er- 
geben, im vorliegenden Fall gerade das Gegenteil. — Die Werte für 1936 
(in Abb. 18 punktiert angedeutet) gehen, bis auf den stärkeren Abfall 
der DD, denen für 1937 befriedigend parallel, auch hier kommt es zu 
keinerlei Überschneidungen zwischen den dd und DD. Auf Basis des 
Wassergehalts (oder des Frischgewichts) verringern sich wieder die 
Unterschiede und fallen mit denen für 1937 praktisch zusammen. 


i) Eisen. 


Eisen nimmt in mehrfacher Hinsicht eine Sonderstellung ein. 
Zunächst fällt der im Vergleich mit anderen Aschenelementen ungleich 


Tabelle 34. Gehalt der Blätter, Stengel und ganzen Pflanzen an Eisen 
in Prozenten vom Anfangswert (Ernte I gleich 100), auf Basis der 
Trockensubstanz bzw. (kursive Ziffern) des Wassergehalts. 

















Blätter Stengel Ganze Pflanzen 
Gh. a St. 70 +26 72 67 63 48 48 79 75 69 64 
86 86 91 90 69 65 57 69 84 82 83 85 
Ee <u> 2 98 96 121 111 84 71 49 48 92 78 75 62 
99 106 142 143 87 105 115 124 93 105 122 134 
Oe ur. 95 93 124 100 81 68 46 43 88 79 81 57 
99 103 143 122 84 94 89 109 93 97 123 110 
DDDD.. 9 92 112 102 84 75 58 56 88 79 73 65 
101 100 125 117 91 103 111 122 95 101 116 119 


höhere Fe-Gehalt der Blätter gegenüber den Stengeln auf (Abb. 19). Ferner 
nimmt der Fe-Gehalt zwar in den Stengeln bei allen Formen mit dem 
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Alter der Pflanzen ab, in den Blättern dagegen ist diese Abnahme schon 
bei den dd gering, und in den DD-, Dd- und DDDD-Blättern nimmt 
der Fe-Gehalt (je Trockensubstanz) nicht ab, sondern bleibt zunächst 
(Ernte I—III) auf etwa gleicher Höhe, un weiterhin (Ernte IV und V) 
sogar zuzunehmen (Abb. 19 und Tabelle 34). Weiterhin ist der Fe-Gehalt 
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Abb. 19. eme hard Blätter und Stengel in y (*/100. mg) Fe je Gramm Trockensubstanz 

bzw. je Gramm Frischgewicht bzw. je Gramm Wasser. Bedeutung der Stäbe dieselbe 

wiein Abb. 9. Injedem Block wieder von links nach rechts dd, Dd, DD, DDDD (dd punktiert). 
Rechter Ordinatenmaßstab gegen den linken 5fach überhôht. 


der dd in den Stengeln durchweg höher, in den Blättern nur wenig 
niedriger als bei den DD (Abb. 19 und Tabelle 35), so daß der Fe-Gehalt 
der ganzen Pflanzen, auf Trockensubstanz bezogen, bei den dd und DD 
praktisch gleich ist (Abb. 20 und Tabelle 35). Und je Frischgewicht 
oder Wassergehalt enthalten die dd, mit dem Alter der Pflanzen aller- 
dings abnehmend, sogar mehr Fe als die DD, sowohl in den Stengeln 


Tabelle 35. Gehalt der Blätter, Stengel und ganzen Pflanzen an Eisen 
in Prozenten vom jeweiligen Wert der DD gleich 100, auf Basis der 
Trockensubstanz bzw. (kursive Ziffern) des Wassergehalts. 

















Blätter Stengel Ganze Pflanzen 
dd... .| 102 84 82 64 65 | 145 115 130 142 144 | 104 90 99 96 109 
152 132 122 96 96 | 185 146 116 92 102 | 159 134 123 95 103 
Dd .. .| 103 99 100 106 93 | 108 105 105 102 98 | 103 99 104 105 96 
99 100 97 100 85 | 111 107 100 89 97| 100 101 98 99 92 
DDDD.. 99 96 95 92 91 90 91 96 107 105 | 99 95 96 97 104 
75 


88 91 86 85 86| 92 94 88 82 82 


als auch in den Blattern (Tabelle 35). Die dd sind also keineswegs Fe- 
ärmer als die DD, wie man zunächst im Hinblick auf die Chlorophyll- 
defekte vielleicht vermuten konnte. 


Noch größer waren die Unterschiede im Versuch des Jahres 1936, wo die dd 
sogar je Trockensubstanz mehr Fe enthielten als die DD (in Abb. 20 punktiert 
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angedeutet). Der gleiche oder sogar ein héherer Fe-Gehalt der dd war schon in den 
ersten diesbeziiglichen Analysen aufgefallen und hatte sich auch in den Pfropf- 
versuchen (PızschLe 1939a, Tabelle 13) samt der stärkeren Festlegung in den 
Stengeln deutlich gezeigt. Chlorophylldefekte Sippen von anderen Arten, die 
daraufhin untersucht wurden, erwiesen sich gleichfalls keineswegs Fe-ärmer als 
die Normalformen, so daß diesem Umstand vielleicht allgemeinere Bedeutung zu- 
kommt. Es wird darauf in anderem Zusammenhang noch zurückzukommen sein. 
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Abb. 20. Eisengehalte der ganzen Pflanzen in y ("/1000 mg) Fe je Gramm Trockensubstanz 


bzw. je Gramm Wasser. Erläuterung dieselbe wie zu Abb. 12. Ordinatenmaßstäbe wie 
in Abb. 19. 


Die Unterschiede zwischen den DD, Dd und DDDD sind wieder 
gering (Abb.19), die Kurven fallen praktisch zusammen (Abb. 20). 
Allenfalls bleiben bei den DDDD die Werte je Frischgewicht oder je 
Wassergehalt (Tabelle 35), und in zunehmendem Maße mit dem Alter 
der Pflanzen, hinter den DD etwas zurück. Hinsichtlich der prozen- 
tischen Anteile des Fe an der Zusammensetzung der Gesamtasche 
stimmen die DD, Dd und DDDD fast zahlenmäßig überein (Tabelle 25); 
bei den dd drücken sich diese Anteile in anderen Zahlen aus, und es ist 
sehr beachtlich, daß diese Anteile bei den dd durchweg und besonders 
in den Blättern, höher sind als bei den anderen Formen. 


k) Mangan. 

Wie bei Fe fällt auch bei Mn der große Unterschied zwischen den 
Blättern und Stengeln auf (Abb. 21). Der durchweg höhere Mn-Gehalt 
der Blätter hat zur Folge, daß — wie bei Fe — die Verteilungsquotienten 
auf Blätter und Stengel (Tabelle 38 und 39) anders aussehen als bei 
den anderen Aschenelementen, am ehesten sind Ähnlichkeiten mit Ca 
vorhanden. Im übrigen geht aber Mn den anderen Aschenelementen 
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konform. Obwohl Mn nur einen sehr geringen Prozentsatz der Asche 
zusmacht (Tabelle 25), entspricht die Abnahme im Verlauf der Ent- 
wicklung bei allen Formen fast zahlenmäßig den Verhältnissen der 
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Abb. 21. Mangangehalt der Blätter und Stengel in y (*/1009 mg) Mn je Gramm Trocken- 

substanz bzw. je Gramm Frischgewicht bzw. je Gramm Wasser. Bedeutung der Stäbe 

dieselbe wie in Abb. 9. In jedem Block wieder von links nach rechts dd, Dd, DD, DDDD 
(dd punktiert). Rechter Ordinatenmaßstab gegen den linken 5fach überhöht. 


Gesamtasche (man vergl. Tabelle 36 mit Tabelle 20). Auf Frisch- 
gewicht oder Wassergehalt bezogen, verschwindet dieser Abfall mit 
dem Alter der Pflanzen wieder vollständig, allenfalls bleibt er bei den 


Tabelle 36. Gehalt der Blätter, Stengel und gänzen Pflanzen an Mangan 
in Prozenten vom Anfangswert (Ernte I gleich 100), auf Basis der 
Trockensubstanz bzw. (kursive Ziffern) des Wassergehalts. 











Blätter : Stengel Ganze Pflanzen 
dd . 87 70 67 62 95 87 73 62 88 71. 67 62 
92 78 80 78 98 89 92 90 92 79 81: 79 
BB 89 86 86 79 86 76 61 44 85 77 66 48 
89 95 101 100 90 114 138 115 89 98 102 103 
a 94 88 87 76 94 73 66 46 94 75 69 47 
98 98 99 93 97 99 131 116 97 99 103 94 
DDDD. . 94 92 92 89 88 84 68 57 88 80 68 56 
100 101 103 103 95 116 130 127 93 100 105 102 








dd andeutungsweise erhalten, und in den Stengeln der DD, Dd und 
DDDD tritt an Stelle der Abnahme (auf Basis der Trockensubstanz) 
eher eine Zunahme (Tabelle 36). Zwischen den DD, Dd und DDDD 
sind greifbare Unterschiede wieder nicht feststellbar (Tabelle 37), weder 
auf Basis der Trockensubstanz noch auf Basis des Frischgewichts oder 
des Wassergehalts, die Kurven fallen praktisch zusammen (Abb. 22). 
Bei den dd sind, auf Trockensubstanz bezogen, die Blätter durchweg 
Mn-ärmer, die Stengel (mit dem Alter der Pflanzen in zunehmendem Maße) 
Mn-reicher, was sich im Gehalt der ganzen Pflanzen ungefähr ausgleicht 
(Tabelle 37 und Abb. 22). Auf Basis des Wassergehalts (oder des Frisch- 
gewichts) wird dieser Abfall der dd relativ zu den DD noch deutlicher, 
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während sich in den Stengeln eher eine gegenläufige Tendenz bemerkbar 
macht. 


Im Jahre 1936 bewegten sich die Mn-Bestimmungen in ganz anderer Größen- 
ordnung (Abb. 22, punktierte Kurven). Ähnliche große Unterschiede zwischen den 
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Abb. 22. Mangangehalte der ganzen Pflanzen in y (*/1000 mg) Mn je Gramm T 
bzw. je Gramm Wasser. Erläuterung dieselbe wie zu Abb. 12. Ord 
von Abb. 21. 


Bstäbe ‘/: 





beiden Jahren waren auch in den Pfropfversuchen aufgefallen (PrrscHLE 1939a, 
Tabelle 14), so daß dafür wohl ein verschiedener Mn-Gehalt der verwendeten Erden 
verantwortlich zu machen ist. In Prozenten vom Anfangswert umgerechnet, 
stimmen jedoch diese Zahlen sowohl je Trockensubstanz (DD 97 84 74, dd 85 79 73) 


Tabelle 37. Gehalt der Blätter, Stengel und ganzen Pflanzen an Mangan 
in Prozenten vom jeweiligen Wert der DD gleich 100, auf Basis der 
Tro:kensubstanz bzw. (kursive Ziffern) des Wassergehalts. 





Blätter 


Stengel 


Ganze Pflanzen 





dd . 
Dd 


DDDD. . 





78 77 64 61 61 
116 121 94 91 90 
101 107 105 102 97 
98 108 101 97 91 
97 102 104 103 109 
89 100 94 91 92 





110 122 126 133 156 
141 156 113 94 110 
104 115 100 112 108 
107 116 93 101 107 
96 99 105 106 125 
93 99 95 87 102 





79 83 80 90 105 
118 124 100 93 102 
101 108 107 110 102 
98 109 101 99 97 
97 102 104 105 123 
92 100 96 90 98 


als auch je Wassergehalt (dd 89 90 88) mit den 1937 gefundenen Werten recht gut 
überein, nur bei den DD ergeben sich auf Basis des Wassergehalts (100 115 132) 
größere Abweichungen. Und ebenso erscheint das Verhältnis der dd zu den DD 
sowohl auf Basis der Trockensubstanz (81 69 70 67) als auch auf Basis des Wasser- 
gehalts (116 103 91 78) nur wenig verändert (vgl. diese Zahlen mit Tabelle 36 und 37). 


Planta Bd.31. 26 
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Trotz der großen absoluten Differenzen und dem anscheinend sehr veränderten 
Kurvenbild bleiber also die gegenseitigen Beziehungen der beiden Formen im 
wesentlichen dieselben. Daraus erhellt von neuem die Notwendigkeit, sich nicht 
schlechthin mit den Analysenwerten zu begnügen, sondern sie in möglichst viel- 


fältige Beziehung zueinander zu setzen. Die Analysenzahlen an sich und auch ihre 
Darstellung verleiten leicht zu Täuschungen, die erst bei einer gründ- 

lichen Durchrechnung richtig erkannt werden, im Interesse einer Klarstellung des 
eg Sachverhalts. Aus diesem Grunde konnte richt darauf verzichtet werden, 
zu den graphisch dargestellten Analysenwerten die auf Ernie I 


als Ergänzung 
gleich 100 und auf DD gleich 100 bezogenen Verhältniswerte hinzuzufügen. 


Allgemeine Schlußbetrachtung. 

In erster Linie waren die Untersuchungen auf einen Vergleich der 
verschiedenen Formen (DD, dd, Dd, DDDD) abgestellt. Wenn eine 
statistische Sicherung der einzelnen Werte auch nicht durchgeführt 
werden konnte, so erhöht sich ihre Wahrscheinlichkeit doch dadurch, 
daß verschiedene Entwicklungsstadien fortlaufend untersucht wurden. 
Bei der zu fordernden Kontinuität der Verhältnisse verraten sich derart 
einzelne herausfallende Werte oder sonstige Unregelmäßigkeiten und 
können als solche erkannt werden. Darüber hinaus ergibt die Unter- 
suchung verschiedener Entwicklungsstadien zusammen mit der durch- 
geführten Trennung in Blätter und Stengel eine weitere und in mancher 
Beziehung entscheidende Abrundung des Gesamtbildes; es ist im Voran- 
gehenden mehrfach darauf hingewiesen worden, daß erst aus der ge- 
trennten Aufarbeitung der Blätter und Stengel vergleichsweise Bezie- 
hungen ersichtlich werden, die sich, wenn man nur die ganzen Pflanzen 
betrachtet, bis zur Unkenntlichkeit verwischen und, wenn nur Analysen 
der ganzen Pflanzen vorgelegen hätten, nicht zum Vorschein gekommen 
wären. Und was die DD und dd anbelangt, ist schließlich noch die in 
allen wesentlichen Punkten gute, zum Teil sogar zahlenmäßige Über- 
einstimmung der Versuche 1936 und 1937 zu beachten. 

Ein Vergleich der DD und Dd läßt irgendwelche greifbaren Unter- 
schiede nicht erkennen. Phänotypisch ist zwischen diesen beiden Formen 
kein Unterschied vorhanden, die Dominanz von D über d ist sehr voll- 
kommen. Das Wachstum der dominant Homozygoten (DD) und der 
Heterozygoten (Dd), charakterisiert durch die Länge, die Blattzahl 
und Blattgestalt, die Bildung von Seitensprossen, Blütenbildung, Blüh- 
termin usw. ist vollkommen identisch (vgl. S.351) und ebenso auch das 
physiologische Verhalten, soweit es hier untersucht wurde. Allenfalls 
wird in der Länge und im Gewicht der Pflanzen (Abb. 1—6) und gelegent- 
lich auch sonst an anderen Stellen ein Zurückbleiben der Dd gegenüber 
den DD, also eine gewisse Tendenz in Richtung gegen die dd bemerkbar. 
In anderen Fällen ist es wieder umgekehrt, und jedenfalls sind die Ab- 
weichungen gering und schwankend und gehen über die Variationsbreite 
dieser Formen wohl nicht hinaus. Oft auch stimmen die Werte zahlen- 
mäßig überein, und der zeitliche Verlauf, das gegenseitige Verhalten 
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der Blatter und Stengel usw. bewegen sich ausnahmslos auf derselben 
Linie. Auf keinen Fall nehmen die Dd etwa eine Mittelstellung zwischen 
den DD und dd ein; für alle hier angestellten Erhebungen ist es praktisch 
belanglos, ob zwei D-Genome oder ein D- und ein d-Genom je Zelle vor- 
handen sind. Das war nach dem Aussehen der Pflanzen nicht anders 
zu erwarten. Um so interessanter werden stoffwechselphysiologische 
Untersuchungen an morphologisch deutlich intermediären Bastarden 
sein. Auch von einer üppigeren Entwicklung der Heterozygoten im Sinne 
einer Heterosiswirkung ist weder in morphologischer noch in physio- 
logischer Hinsicht etwas zu merken. Dieser Frage soll in weiteren Unter- 
suchungen dieser Art besondere Aufmerksamkeit geschenkt werden. 
Auch hieraus ergeben sich Anhaltspunkte für Vorstellungen über die 
Wirkungsweise der Gene. 

Die bisher bekannt gewordenen Heterosiseffekte betreffen genetisch undurch- 
sichtige Gebilde, an deren Zustandek: zweifellos zahlreiche Gene oder Gen- 
komplexe beteiligt sind. Um so bedeutungsvoller wären monohybride Fälle, also 
eine monogenisch bedingte Heterosis, die einer klaren genetischen Deutung zugäng- 
lich ist. Nach vorläufigen Ermittlungen (gemeinsam mit Herrn STUBBE) an den 
Heterozygoten von chlorophylldefekten Antirrhinum-Mutanten sieht es so aus, als 
ob solche Fälle tatsächlich vorkämen; es wird darüber in anderem Zusammenhang 
berichtet werden. 

Die Untersehiede zwischen den DD und DDDD sind im allgemeinen 
gleichfalls gering, in den meisten Fällen können die Werte innerhalb 
der physiologischen Schwankungsbreite als identisch angesehen werden. 
Etwas größere Unterschiede sind nur hinsichtlich des Frisch- und 
Trockengewichts (Abb. 1—4), der Trockensubstanz (in Prozenten vom 
Frischgewicht) (Abb. 5 und 6) und des Wassergehalts (Tabelle 14) älterer 
Tetraplonten zu verzeichnen, ferner (allenfalls) hinsichtlich des N-Gehalts 
und des Gehalts an Asche, Kalium und Magnesium. Diese Verhältnisse 
sind an den entsprechenden Stellen eingehend besprochen worden, die 
Größe der Unterschiede geht aus den graphischen Darstellungen und 
den Tabellen anschaulich hervor. Dabei zeigt sich immer wieder eine 
außerordentliche Gleichförmigkeit zwischen den Diploiden und Tetraploiden. 
Die DD, Dd und DDDD bilden hinsichtlich aller hier untersuchten 
Eigenschaften einen in sich geschlossenen Block, und Abweichungen, soweit 
solche vorhanden sind, reichen nicht im entferntesten an die Unter- 
schiede gegenüber den dd heran. Die homozygote Mutante dd verhält 
sich in allen wesentlichen Punkten ganz anders als die Genkombinationen 
DD, Dd und DDDD. Und was die Gewichtsunterschiede zwischen den 
DD und DDDD anbelangt, so ist dabei — wie bereits erwähnt — die 
langsamere Entwicklungstendenz der Tetraploiden zu berücksichtigen, die 
eigentlich nicht gestattet, gleichalte DD und DDDD miteinander zu 
vergleichen. DDDD-Pflanzen sind — paradox ausgedrückt — jünger 
als gleichalte DD, der Unterschied in der Entwicklung (Blattentfaltung, 
Blühtermin) beträgt einige Tage bis etwa eine Woche. Verschiebt man 
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die Marken in den graphischen Darstellungen um diese Zeitspanne, so 
werden die an sich nicht groBen Gewichtsunterschiede weiterhin ver- 
kleinert. 

Mit Recht schreibt neuerdings auch ScHLösser (1940): ,,Die polyploiden sind 
gewissermaßen physiologisch jünger, als die gleichalten diploiden Formen“. In 
diesem Zusammenhang wird bei vergleichenden Untersuchungen an verschiedenen 
Valenzstufen auch der Entwicklungszustand analoger (gleich inserierter) Blätter 
bzw. Blattpaare besonders sorgfältig zu beachten sein; ScHLösseR (1940) bringt 
hierzu bemerkenswerte Feststellungen (,,entwicklungsphysiologischer Umschlags- 
punkt“). — Über die Entwicklung der tetraploiden Petunien hat Hesse nähere und 
statistisch bearbeitete Angaben gemacht, die Länge der Pflanzen, Zahl der Seiten- 
sprosse, Keimblätter, Blütengröße usw. gemessen und anatomische Untersuchungen 
über die Zellgröße und die Pollenvolumina angestellt. Danach verhalten sich die 
Zellgrößen (Epidermiszellen der Stengel) der 2n:3n:4n im Mittel wie 1:1,42:1,88, 
womit in guter Übereinstimmung das Verhältnis der Pollengrößen n:2n wie 1:1,8 


steht. Die Eigenschaft der Tetraploidie ist also gut ausgeprägt, und es spricht nicht 
dagegen, wenn die Chloroplastengröße der 2n und 4n gleich gefunden wurde; Ver- 


größerung der Chloroplasten ist ja bei Polyploiden nicht immer zu finden (GeRaAss1- 
MOFF, WINKLER, STOMPS, VAN OVEREEM, VON WETTSTEIN, SCHWEIZER, SCHRATZ, 
UFER, SCHWANITZ, vgl. Tabelle 9 bei Hesse, ferner SCHWANITZ 1940), auch ihre 
Zahl ist nicht immer erhöht. 

Wenn die vorliegenden Feststellungen nur geringe oder gar keine 
Unterschiede zwischen den Diploiden und Tetraploiden hinsichtlich der 
untersuchten physiologischen Merkmale erbracht haben, so muß aus- 
drücklich betont werden, daß dieses Ergebnis keineswegs verallgemeinert 
werden soll. Es ist durchaus möglich und sogar wahrscheinlich, daß die 
Verhältnisse bei anderen Arten anders aussehen, besonders bei solchen, 
deren Polyploidstufen sich in ihrem Wuchs und ihrer Organgestalt 
(besonders Blattgröße) weiter von der diploiden Form entfernen als es 
bei der hier untersuchten Petunia der Fall ist. Wohl aber bringt der vor- 
liegende Fall weitere Belege hierzu, daß mit einer Polyploidisierung 
nicht schon schlechthin und generell eine Steigerung aller Eigenschaften 
verbunden ist. Die Untersuchungen über die stoffwechselphysiologische 
Leistung polyploider Formen sind an Zahl noch zu gering und die Ergeb- 
nisse verschiedener Autoren noch zu widerspruchsvoll (vgl. auch ein 
neuestes Sammelreferat von SCHWANITZ), als daß sich darauf schon klare 
Richtlinien gründen ließen. Trotzdem spielen Vorstellungen einer 
erhöhten Anpassungsfähigkeit der Polyploiden bei ökologisch-phyloge- 
netischen Erwägungen und somit in der Frage der Artbildung bereits 
eine große Rolle; die Pflanzenzüchtung erwartet von der Polyploidie- 
forschung neue Erfolge; und hinsichtlich zellphysiologischer Schluß- 
folgerungen seien zwei Stellen von HEILBRONN zitiert: 

„Aus unserer Untersuchung ergibt sich, daß die Steuerung des Assimilations- 
prozesses keineswegs, wie man zuerst erwarten möchte, so verläuft, daß zur Ver- 
änderung der assimilatorischen Leistung entsprechend geänderte Mengen von Assi- 
milationspigment bereitgestellt werden; vielmehr sehen wir, daß der Nutzeffekt 


eines Pigmentquantums eine Steigerung erfahren hat. Es muß also in den Assi- 
milationsprozeß ein Faktor eingreifen, der die Wirksamkeit des an sich gegebenen 
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Chlorophyllapparates regelt. Da die Genomverdopplung eine solche Steigerung der 
Leistung des Chlorophyllapparats herbeigeführt hat, so ist der Schluß zwingend, 

daß dieser Faktor für den Nutzeffekt des Chlorophylls im Genom lokalisiert ist und 
nicht etwa, wie manche der Anlagen, i im Plasmon oder Plastom. Mit diesen Pig- 

mentfaktoren als solchen hat der in Rede stehende Faktor direkt gar nichts zu tun; 
die Tatsache aber, daß die Massenvergrößerung des Tetraplonten nicht von einer 
entsprechenden Chlorophylivermehrung begleitet wird, legt den Schluß nahe, daß 
die Menge des Chlorophylipigments in unserem Fall nicht genotypisch, sondern 
plasmotypisch determiniert ist.‘ Und an anderer Stelle: „Auf Grund der eben mit- 
geteilten Versuche besteht kein Zweifel darüber, daß zumindesten für unser Objekt 





die Intensität des At pre vom Zellkern bestimmt wird. Es bleibt vor- 
läufig unentschieden, ob die Genomverdopplung i in unseren Versuchen sich auf eine 
Steigerung der Menge eines At tes oder auf eine VergréBerung der 





atmenden Struktur primar ausgewirkt hat. Mit den von Lozs 1906 und OsTERHOUT 
1918 auf Grund von Versuchen mit Indikatoren gewonnenen Vorstellungen von 
dem Zellkern als Oxydasebildner stehen unsere auf genetischem Wege erschlossenen 
Ergebnisse in bester Übereinstimmung“. 

Wieweit alle diese Vorstellungen, Erwartungen und Schlußfolge- 
rungen zutreffen, wird sich erst auf Grund weiterer experimenteller 
Unterlagen entscheiden lassen. Vorerst bleibt, wie eingangs erwähnt, 
nur übrig, ein möglichst umfangreiches Material zu erarbeiten und dabei 
möglichst verschiedene Formen abzuprüfen. Neben Autopolyploiden 
wird auch aneuploiden Formen erhöhte Aufmerksamkeit zu schenken 
sein und, ganz besonders, den Allopolyploiden. Ist bei den Autopoly- 
ploiden die identische Vermehrung eines bestimmten Chromosomen- 
satzes und bei den Aneuploiden die Über- oder Minderzahl eines Chromo- 
soms für theoretische Erwägungen von Bedeutung, so beanspruchen 
die Allopolyploiden in Fragen der Artbildung und auch für züchterische 
Zwecke besondere Beachtung. Erst eine Zusammenfügung verschie- 
dener Genome scheint ja zu der für einen ungestörten Ablauf aller 
Lebensvorgänge nötigen Stabilisierung im Zellgeschehen zu führen, 
bei gleichzeitiger Kombination bestimmter Eigenschaften. Die Be- 
funde von WETTSTEIN (1940) an seinen polyploiden Moosrassen sind in 
dieser Hinsicht außerordentlich lehrreich und eröffnen grundlegend 
wichtige Perspektiven auch für höhere Pflanzen. Und wenn ScHwAnITz 
schreibt: „Nicht nur die Autopolyploidie, sondern auch die Allopoly- 
ploidie kann für die Pflanzenziichtung von größter Bedeutung werden“, 
so darf man schon heute mehr Erfolg von seiten und mit Hilfe allo- 
polyploider Rassen erwarten. Mit Recht betont ScHLösser (1940): 
„Wenn somit schon für viele Kulturpflanzen eine systematische Her- 
stellung und Prüfung von autopolyploiden Formen sehr aussichtsreich 
erscheint, ist die Untersuchung allopolyploider Formen und ihre kritische 
Durcharbeitung noch notwendiger. Es ist anzunehmen, daß gerade hier 
noch besonders große züchterische Leistungsreserven vorhanden sind.“ 

Auf die Unterschiede zwischen den DD und dd, wie sie an allen Stellen 
zum Vorschein kommen, nochmals einzugehen, erübrigt sich; sie wurden 
im Anschluß an die graphischen Darstellungen eingehend besprochen. 
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Zusammenfassend läßt sich nur wiederholen, was schon auf S. 362 

wurde: daß nämlich die dd nicht schlechthin gewichtsmäßig 
hinter den DD zurückbleiben (und derart auch in allen anderen Belangen 
gewissermaßen eine verkleinerte Ausgabe der DD darstellen), sondern 
hinsichtlich der hier untersuchten Eigenschaften (Trockensubstanz- 
bildung, N-Gehalt, Aufnahme und Speicherung von Aschenstoffen) 
einen ganz anderen stoffwechselphysiologischen Rhythmus anzeigen. Das 
drückt sich schon im Verlauf des Wachstums aus, wenn man Blätter 
und Stengel getrennt betrachtet (vgl. Abb. 1 und 2, hiezu Tabelle 1—4, 
ferner die Blatt/Stengel-Verhältnisse, Tabelle 5 und 6). Und was den 
auf Frisch- oder Trockengewicht bezogenen Gehalt an Stickstoff, Asche 
und Aschenstoffen anbelangt, so ist dieser weder durchweg geringer, 
noch auch die zeitliche Veränderung dieser Größen im Verlauf der 
Entwicklung (einschließlich der Trockensubstanzbildung) dieselbe wie 
bei den DD. 

Die mutative Veränderung eines einzigen Gens zu seinem rezessiven Allel hat 
also weitgehende und sehr verschiedenartige stoffwechselphysiologische Folgen; aber 
nur, wenn es in homozygoter Form (dd) auftritt, nicht in Form der Heterozygote 
(Dd). Diese stoffwechselphysiologischen Beziehungen zwischen Mutante und 
Normalform mögen teilweise durch die abgeänderte morphologische Gestalt bedingt 
sein, und umgekehrt; über die gegenseitigen Beziehungen zwischen Form und Leistung 
läßt sich weiter nichts aussagen, man muß die Tatsachen zunächst als solche hin- 
nehmen. Im vorliegenden Fall scheinen, was die Aschenstoffe anbelangt, Störungen 
im Leitungssystem eine Rolle zu spielen. Darauf deutet die relative Anreicherung 
älterer dd-Stengel an Aschenstoffen (vgl. Tabelle 17 und 21, dagegen Tabelle 13). 
Es wird nicht uninteressant sein, diesen Verhältnissen auf breiterer analytischer 
Grundlage weiter nachzugehen, unter Erfassung auch anderer stoffwechselphysio- 
logischer Leistungen. Schon die vorliegenden Feststellungen zeigen, daß man sich 
in manchen diesbezüglichen Erwartungen täuschen konnte. — Über äußerlich sicht- 
bare Genwirkungen liegen zahllose Beobachtungen vor, und die Genetik operiert 
weitgehend mit solchen meist ohne besondere Hilfsmittel erkennbaren Eigenschaften. 
Die Erfassung physiologischer Leistungen ist zwar viel mühsamer, nicht nur aus 
methodischen Gründen, auch wegen des sehr viel größeren Einflusses der Außen- 
faktoren; sie dürfte auch, was Faktorenanalyse anbelangt, kein grundsätzlich neues 
und überraschendes Material erbringen. Hinsichtlich genphysiologischer Er- 
örterungen darf man sich aber doch manches davon versprechen. Je mehr die Auf- 
fassung der Gene als hormonartig wirkender Gebilde an Wahrscheinlichkeit ge- 
winnt, desto lieber wird man nach Beziehungen zwischen Genen und Stoffwechsel- 
vorgängen suchen, da solche Zusammenhänge doch wohl konkreter zu erfassen und 
auf einen gemeinsamen Nenner zu bringen sind als rein morphologische Aus- 
prägungen. In diesem Sinne wäre es nur erwünscht, wenn genetisch klare Einzel- 
fälle nach allen Richtungen hin genauest untersucht würden. Möglicherweise lassen 
sich von hier aus dann auch Brücken schlagen zu den aus Transplantationsversuchen 
erschlossenen Vorstellungen über stoffliche Beziehungen zwischen Genen und ihrer 
Wirkungsweise. 

Außer einem Vergleich der verschiedenen Genotypen läßt sich aus 
dem vorliegenden Material, da die Pflanzen in verschiedenen Entwick- 
lungsstadien untersucht wurden, noch einiges über den zeitlichen Verlauf 
des Wachstums und der Nährstoffaufnahme entnehmen. Die Gewichts- 








hinsichtlich des Mineralhaushalts, an Petunia DD, dd, Dd und DDDD. 399 


zunahme der Pflanzen wird durch die in den Abb. 1—4 gezeichneten 
Kurven charakterisiert. Die im Anschluß daran gegebenen Tabellen 
(1,2,7,8) drücken das mit dem Alter der Pflanzen zunehmende Wachstum 
zahlenmäßig aus. Es erübrigt sich, auf die im einzelnen besprochenen 
Verhältnisse nochmals einzugehen. Der verschiedene Rhythmus in der 
Gewicht hme an Blättern und Stengeln wird sowohl aus den Zahlen- 
reihen der genannten Tabellen wie insbesondere aus den graphischen 
Darstellungen (Abb. 1 und 2) anschaulich; er findet weiterhin in der 
Veränderung der Blatt/Stengel-Verhältnisse (Tabelle 5, 6, 9, 10) seinen 
Ausdruck. In allen diesen Beziehungen fällt die außerordentlich große 
Ähnlichkeit, wenn nicht Identität, der DD, Dd und DDDD auf, während 
die dd ein anderes Verhalten zeigen. Dasselbe gilt hinsichtlich der 
Bildung von Trockensubstanz (Abb. 5 und 6), wobei wiederum das ver- 
schiedene Verhalten der Blätter und Stengel sowohl bei den DD, Dd 
und DDDD wie bei den dd hervorzuheben ist. Auch abgesehen von 
einem Vergleich der verschiedenen Formen bringt erst die durchgeführte 
Trennung in Blätter und Stengel Einzelheiten zum Vorschein, die sich 
einer Analyse der ganzen Pflanzen nicht hätte entnehmen lassen. Der 
Wassergehalt der Pflanzen (Tabelle 14) nimmt im Verlauf der Entwick- 
lung nur wenig ab, stärker in den Stengeln, in den Blättern bleibt er 
fast konstant. 

Was die Aschenstoffe angelangt, so ist vor allem der Umstand her- 
vorzuheben, daß der Gehalt an Asche und allen untersuchten Aschen- 
elementen (auch Stickstoff) je Trockensubstanz mit dem Alter der Pflanzen 
abnimmt. Es wird also mehr Trockensubstanz gebildet als Aschenstoffe 
aufgenommen. Diese relative Abnahme der Aschengehalte mit dem Alter 
der Pflanzen ist in den Blattern und Stengeln verschieden, sie ist weiterhin 
auch verschieden bei den DD, Dd und DDDD einerseits und bei den 
dd andererseits. In Abb. 23 sind diese Verhaltnisse nochmals graphisch 
dargestellt. Man beachte besonders den verschiedenen Kurvenverlauf 
einerseits bei den Blättern und Stengeln, und andererseits bei den dd 
und DD (die Dd und DDDD gehen mit den DD konform). Einzelheiten 
sind aus den graphischen Darstellungen (Abb. 7—22) und den Erläu- 
terungen hierzu samt den eingeschobenen Tabellen (16—37) zu entnehmen. 

In Untersuchungen über den zeitlichen Verlauf der Nährstoffaufnahme bei 
landwirtschaftlichen Nutzpflanzen wurde beobachtet, daß die Aufnahme der Nähr- 
stoffe, besonders der ,,leicht beweglichen‘ wie N, K, P in den ersten Wachstums- 
stadien der Bildung von Trockensubstanz vorauseilt, während die Aufnahme der 
„schwerer beweglichen‘‘ Stoffe wie Ca, Mg, Si, S mit der Trocl bstanzbild 
parallel geht oder hinter dieser zurückbleibt (WAGNER, HEUKESHOVEN). Damit 
stimmen die vorliegenden Feststellungen an Petunien nicht überein. Es wurde 
bereits bemerkt, daß eine Erörterung dieser ungemein wichtigen, vorwiegend aber 
für landwirtschaftliche Zwecke betriebenen Forschungsrichtung hier zu weit führen 
würde, auch ist das vorliegende Material dazu noch zu klein. In erster Linie kam 
es auf einen Vergleich der verschiedenen Genotypen an, und hierzu hat sich die 
Untersuchung verschiedener Entwicklungsstadien als sehr aufschlußreich erwiesen 
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Einzelne willkürlich herausgegriffene Proben können zu ganz falschen Schlüssen 


Wie Abb. 23 weiterhin zeigt, gehen die einzelnen Aschenelemente 
mit dieser Abnahme der Gesamtasche nicht durchaus parallel. Die 
Zusammensetzung der Asche ändert sich mit dem Alter der Pflanzen, 
sowohl in den Stengeln wie in den Blättern. Diese Änderungen werden 
am besten aus Tabelle 25 ersichtlich, in der die prozentischen Anteile 
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Abb. 23. Gehalte der DD-Blätter (a), ody nana (b), dd-Blätter (c) und dd-Stengel (d) 
K, Mg, P, Fe, Mn und N in Prozeni:n vom Anfangswert (Ernte I gleich 100) 
auf Basis der Trockensubstans. Die auf Asche bezüglichen Kurven sind dick ausgezogen, 
die einzelnen Aschenelemente durch dünne Linien angedeutet, N punktiert. 


Md 


der untersuchten Aschenelemente an der Zusammensetzung der Aschen 
zusammengestellt sind, Einzelheiten wurden im Anschluß an die gra- 
phischen Darstellungen (Abb. 7—22) besprochen. Auch hier ist wieder 
das übereinstimmende Verhalten der DD, Dd und DDDD gegenüber 
den dd hervorzuheben. Dasselbe ist der Fall, wenn man den jeweiligen 
Gehalt der Blätter und Stengel miteinander in Beziehung setzt (Tabelle 38). 
Die in den Blättern und Stengeln verschiedene Abnahme an Aschen- 
stoffen hat zur Folge, daß diese Quotienten von Ernte zu Ernte ver- 
schieden ausfallen; durchweg stimmen aber die DD, Dd und DDDD 
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Tabelle 38. Relativer Gehalt der Blatter : Stengel (Blatter = 100) an K, 
Ca, Mg, P, Fe, Mn und N auf Basis des Trockengewichts bzw. (Zahlen in 
Klammern) auf Basis des Frischgewichts. 























I II III IV Vv 

K 
dd . . .| 100: 102 (97)} 100 : 128 (120) | 100 : 147 (131) | 100 : 152 (145) | 100 : 129 (138) 
DD . . .| 100: 99 (108) | 100 : 101 (114) | 100 : 102 (144) | 100: 63°(125)| 100: 59 (123) 
Dd . . :]100 : 111 (130) | 100 : 109 (125) | 100: 96 (133) | 100: 71 (136) | 100: 64 (140) 
rn . 1100: 99 (116) | 100 : 111 (129) | 100: 90 (128) | 100: 72 (135) | 100: 52 (108) 

a 
dd . . .|100:102 (98) | 100 : 113 (105) | 100 : 119 (106) | 100 : 125 (116) | 100: 92 (99) 
DD. . .|100: 72 (78)]100: 62 (71)|100: 39 (56)] 100: 25 (49)/100: 22 (45) 
Dd . . .|100: 71 (82)] 100: 59 (67) | 100: 38 (53)] 100: 29 (55) 1100: 25 (54) 
u .1100: 80 (92)] 100: 60 (70)1100: 43 (61)| 100: 29 (54) 1100: 21 (45) 

g 
dd . . .| 100: 104 (99) | 100 : 112 (104) | 100 : 122 (109) | 100 : 123 (118) | 100 : 106 (114) 
DD. . .| 100: 94 (103) | 100 : 100 (113) | 100: 70 (100) | 100: 58 (116) | 100: 59 (123) 
Dd . . .| 100: 92 (106) | 100: 88 (104) | 100: 64 (88)] 100: 58 (111) | 100: 54 (120) 
re 1 .1100: 94 (107) | 100: 75 (90)]100: 66 (94)| 100: 54 (101) | 100: 43 (89) 
dd . . .|100.:104 (99) | 100 : 116 (108) | 100 : 128 (115) | 100: 115 (110) | 100: 96 (102) 
DD. . .| 100: 95 (104) | 100: 99 (112) | 100: 89 (127) | 100: 78 (155) | 100: 62 (130) 
Dd . . .|100: 89 (103) | 100: 82 (94) |100: 90 (124) | 100: 79 (151) | 100: 68 (133) 
ne . | 100: 90 (103) | 100: 81 (94) 1100: 77 (109) | 100: 77 (145) | 100: 62 (126) 

e 
dd .. .]100: 81 (78)] 100: 67 (62) 100: 67 (60)|100: 51 (49) 1100: 55 (59) 
DD. . .|100: 57 (63) | 100: 49 (56) |100: 42 (61)1100: 23 (47) 1100: 25 (51) 
Dd . . .| 100: 60 (70)|100: 52 (59) |100: 44 (61)| 100: 22 (43) 1100: 26 (58) 
reg -| 100: 52 (60)|100: 46 (54) 1100: 43 (60)1100: 27 (51)| 100: 29 (59) 
dd .. .|100: 58 (56)|1100: 63 (59)|100: 73 (65)] 100: 64 (64) 1100: 59 (63) 
DD. . .| 100: 41 (45)]100: 40 (45) |]100: 37 (53)|100: 29 (58)] 100: 23 (48) 
Dd . . .| 100: 42 (49)]100: 43 (48)}100: 35 (48)] 100: 32 (61) | 100: 26 (56) 
RE .1100: 41 (47)1100: 39 (44) 1100: 37 (53)] 100: 30 (57) 100: 23 (54) 
dd . . .[100: 79 (75)| 100: 87 (82)]100: 97 (86)] 100: 97 (92) 1100: 77 (82) 
DD. . .| 100: 61 (67)|100: 56 (64) |100: 45 (65)| 100: 30 (62) | 100: 26 (55) 
Dd . . .| 100: 63 (73) | 100: 59 (67) |100: 46 (63)] 100: 33 (62)] 100: 26 (57) 
DDDD .|100: 58 (67) |100: 60 (71) 100: 56 (79) 100: 33 (61)]100: 23 (53) 

Quotienten über 100:100 drücken einen entsprechend höheren, Quotienten 


unter 100:100 einen entsprechend niederen Gehalt der Stengel im Vergleich zu den 
Blättern aus, je Gramm Trockensubstanz bzw. (Zahlen in Klammern) Frisch- 
gewicht. Bezüglich Gesamtasche vgl. Tabelle 24. 


fast zahlenmäßig überein, während die dd ein anderes Verhalten auf- 
weisen. Das ,,Steckenbleiben“ wichtiger Aschenstoffe in den Stengeln 
der dd kommt in dieser Übersicht (Tabelle 24 und 38) besonders gut 
zum Ausdruck, ebenso das von den anderen Elementen quantitativ 
stark abweichende Verhalten von Ca, Fe und Mn. 

Mit Tabelle 38, welche sich auf die relativen Gehalte (je Trockensub- 
stanz bzw. je Frischgewicht) bezieht, nicht zu verwechseln sind die in 
Tabelle 39 zusammengestellten Zahlen. Diese zeigen die Verteilung 
des Gesamigehaltes einer Pflanze auf Blätter und Stengel an. In diesen 
Quotienten steckt einerseits das Verhältnis der Blatt- zur Stengelmasse 
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Tabelle 39. Verteilung des Gehalts einer Pflanze an N, Asche und Aschen- 
stoffen auf Blatter : Stengel. 























I u III IV Vv 
N 
dd ...|82:18 (1,82) |77:23 (4,7) |74:26 (5,0) |71:29 (5,3) |73:27 (5,2) 
DD. . .| 88:12 (6,02) | 83:17 (13,2) |76:24 (22,2) |72:28 (18.3) |67:33 (21,3) 
Dd . . .|87:13 (4,92) |83:17(12,1) |78:22 (18,5) | 75:25 (18,1) |69:31 (16,7) 
DDDD .|89:11 (4,55) |82:18(10,8) |77:23 (15,7) | 72:28 (16,9) |68:22 (14,3) 
dd . . .|77:23 (9,5) |71:20(24,8) |67:33 (26,2) |63:37 (28,3) |64:36 (28,4) 
DD. . .|83:17 (27,8) | 74:26 (65,0) | 64:36 (117,3) |61 : 39(131,8) | 53: 47 (158,4) 
Dd . . .|82:18(23,6) |71:29(54,6) | 68:32 (106,3) | 62:38 (1228) | 54: 46 (133,4) 
DDDD .| 84:16 (21,6) | 74:26 (59,0) | 70:30 (83,4) |63 : 37 (116,0) | 58: 42 (108,8) 
dd .|77:23 (3,78) | 70:30 (9,8) |65:35 (10,0) |62:38 (11,1) | 61:39 (11,4) 
DD. . .| 82:18 (11,08) | 73:27 (27,1) |58:42 (45,1) |56:44 (51.1) |47:53 (65,2) 
Dd . . .|79:21 (9 69 : 31 (22,6) |63:37 (39,9) |57:43 (46,0) | 48:52 (51,9) 
DDDD .|83:17 (9,02) |71:29(25,0) |68:32 (33,7) |54:46 (46,4) | 49:51 (43,9) 
dd .|77:28 (0,72) | 72:28 (1,91) |70:30 (1,97)|66:34 (2,17)|69:31 (2,44) 
DD. . .|86:14 (2,13) | 81:19 (4,95) |78:22 (9,11)| 76:24 (10,22) |71:29 (12,32) 
Dd . . .|86:14 (2,01) |80:20 (4,96) |81:19 (9,05)|77:23 (9,97) | 70 : 30 (10,24) 
DDDD .| 86:14 (1,43) |82:18 (4,22) |81:19 (5,88)|75:25 (7,59)| 77:23 (7,31) 
dd . . .|77:23 (0,180)| 73:27 (0,442)|69:31 (0,48)|66:34 (0,50)|66:34 (0,54) 
DD. . .|83:17 (0,568) | 73:27 (1,178)| 67:33 (2,08)|58:42 (1,97)|48:52 (2,31) 
Dd . . .| 82:18 (0,491)| 73:27 (1,036)|72:28 (1,89)|62:38 (1,88)|49:51 (2,01) 
DDDD .|84:16 (0,419) | 78:22 (1,130)|74:26 (1,58)|61:39 (1,66)|46:54 (1,52) 
dd ...|76:24 (0,16) | 72:28 (0,40) [68:32 (0,42)/68:32 (0,47)|68:32 (0,49) 
DD. ..|83:17 (0,57) |73:27 (129) [61:39 (238)150:50 (2,67) 46:54 (3,01) 
Dd . . .|83:17 (0,51) |75:25 (1,12) [64:36 (1,93)|55:45 (2,34) |46:54 (2,48) 
DDDD .185:15 (0,40) [77:23 (1,11) | 71:29 (1,57)152:48 (2,15) |45:55 (1,90) 
dd. ..|8:18 (4,21) 81: 19(10,7) |80:20 (11,6) |s2:18 (13,0) |79:21 (14,0) 
DD . . .| 89:11 (9,46) | 85: 15 (21,4) | 77:23 (39,1) | 78:22 (56,2) | 69:31 (64,2) 
Dd . . .| 88:12 (8,26) | 82: 18(17,6) | 78:22 (36,1) | 81:19 (50,2) | 69:31 (50,0) 
DDDD . 190 :10 (7,01) |86:14(18,2) |82:18 (25,5) | 76:24 (40,3) | 72:28 (39,9) 
dd . . .|85:15 (1,43) |82:18 (4,01) [79:21 (3,8) [79:21 (4,2) |78:22 (4,4) 
DD. . .|92: 8 ) |87:13 (8,67) |79:21 (15,7) | 73:27 (19,5) | 70:30 (20,8) 
Dd . . .|91: 9 (3,62) |85:15 (7,70) |82:18 (15,0 | 75:25 (17,2) | 69:31 (17,2) 
DDDD .|92: 8 (3,08) |88:12 (7,86) |83:17 (11,3) | 74:26 (15,3) | 74:26 (15,4) 


In () ist der Gesamtgehalt einer Pflanze (im Durchschnitt) an N und Aschen- 
stoffen angefügt (in Milligramm, bei Fe und Mn in Gamma). 


(Blatt/Stengel-Verhältnisse, Tabelle 5, 6, 9, 10) und andererseits die bei 
den verschiedenen Formen und im Verlauf der Entwicklung verschiedenen 
Gehalte an N und Aschenstoffen. Die Zahlen der Tabelle 39 sind — 
ebenso wie die der Tabelle 25 — unabhängig von der Bezugsgröße, 
sie gelten für ein Individuum (Gesamtgehalt einer Pflanze gleich 100 
gesetzt). Dieser Gehalt einer Pflanze (Zahlen in Klammern) nimmt im 
Verlauf der Entwicklung mit dem fortschreitenden Wachstum natürlich 
zu. Wenn an einzelnen Stellen bei Ernte IV und V ein Abfall ersichtlich 
wird, so beruht er offenbar darauf, daß die Blüten und Früchte nicht 
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geerntet wurden. Auf Einzelheiten der in Tabelle39 zum Audsruck kommen- 
den Verhältnisse ist bereits an anderen Stellen hingewiesen worden. 

Die Tabellen 24 und 38 lassen weiterhin erkennen, daß die Verhält- 
nisse sehr verschieden ausfallen, je nachdem ob man auf Trockensubstanz 
oder auf Frischgewicht bzw. Wassergehalt bezieht. (Wie Tabelle 24 zeigt, 
sind die Unterschiede zwischen einer Bezugnahme auf Frischgewicht 
oder Wassergehalt minimal, so daß in Tabelle 38 nur die Zahlen je 
Frischgewicht eingesetzt sind.) Dieser Umstand ist in den graphischen 
Darstellungen (Abb. 7—22) anschaulich gemacht und im Anschluß 
daran eingehend erörtert worden; man beachte in den Tabellen 16—37 
nochmals den (durch verschiedenen Druck noch besonders hervorge- 
hobenen) Unterschied zwischen den auf Trockensubstanz bzw. Wasser- 
gehalt bezüglichen Zahlenreihen. Übereinstimmend ergibt sich überall, 
daß die je Trockensubstanz vorhandenen Unterschiede sowohl zwischen 
den verschiedenen Formen als auch bei jeder Form im Verlauf der Ent- 
wicklung bei Bezugnahme auf Frischgewicht oder Wassergehalt stark ge- 
mildert werden oder fast völlig verschwinden. Bei abgeleiteten Werten, 
wie den Blatt/Stengel-Verhältnissen (Tabelle 38), kann sogar das Gegen- 
teil herauskommen. Damit wird neuerdings beleuchtet, welche ent- 
scheidende Rolle die Wahl der Bezugsgröße bei solchen physiologischen 
Untersuchungen spielt. An anderer Stelle (PrRsCHLE 1939a, S. 151f.) 
ist auf diesen- Punkt bereits nachdrücklich hingewiesen worden, und 
es wird noch öfter darauf zurückzukommen sein. Eine schlechthin 
„richtige‘‘ Bezugsgröße für Zwecke vorliegender Art läßt sich kaum 
namhaft machen. Man muß sich nur immer vor Augen halten, daß das 
Ergebnis chemischer Analysen auf irgendwelche Stoffe nicht schon zu 
absoluten Größen führt, sondern erst zum Ausmaß und zur Beschaffen- 
heit des Pflanzenkörpers in Beziehung gebracht werden muß. Und diese 
Beziehungen fallen nun sehr verschieden aus je nach dem Maß, mit 
dem man die Pflanze mißt; je nachdem man also auf Frischgewicht 
oder Trockengewicht oder Blattfläche und dgl. bezieht oder gar auf das 
einzelne Individuum, z. B. je Pflanze oder je Blatt. Es ist zumindest 
irreführend, wenn nur von einer einzigen dieser Bezugsgrößen Ge- 
brauch gemacht wird, es sei denn, daß ihre Wahl durch die Frage- 
stellung eindeutig festgelegt ist. Im vorliegenden Fall wird die Ver- 
schiebung der Vergleichswerte je nach Bezugnahme auf Trockensubstanz 
oder Wassergehalt zum Anlaß genommen, Beziehungen zwischen Aschen- 
gehalten und osmotischen Werten zu erörtern (S. 376/77). 


Zusammenfassung. 

Untersucht wurden, in verschiedenen Entwicklungsstadien und be- 
sonders hinsichtlich des Mineralhaushalts, die homozygot Dominanten 
(DD) und die homozygot Rezessiven (dd) einer Rasse von Petunia nyc- 
taginiflora, ferner die Heterozygoten (Dd) und die Tetraploiden (DDDD). 
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Die Ergebnisse sind in den graphischen Darstellungen (Abb. 1—23) 
anschaulich gemacht und im Anschluß daran eingehend erörtert worden. 
Kurz zusammengefaßt (vgl. auch den vorangehenden Abschnitt ,,All- 
gemeine Gesichtspunkte“) ergibt sich etwa folgendes: 

Die dd weichen in fast allen Punkten von den DD erheblich ab, 
es handelt sich nicht bloß um rein quantitative Unterschiede, sondern 
um einen anderen Rhythmus im Wachstum, in der Substanzbildung, 
Stoffaufnahme und Stoffleitung. 

sind die Unterschiede zwischen den DD, Dd und 
DDDD durchweg sehr gering. Die Heterozygoten (Dd) nehmen, wie 
nach dem Aussehen nicht anders zu erwarten, weder eine Mittelstellung 
zwischen den DD und dd ein, noch gehen sie in irgendeiner Beziehung 
über diese hinaus, zeigen also keinen Heterosis-Effekt. 

Auch die Tetraploiden (DDDD) schließen sich aufs engste an die 
zugehörigen Diploiden (DD) an. Einzelne kleinere Unterschiede hin- 
sichtlich Gewicht und Trockensubstanz der Pflanzen, Wassergehalt, 
Gehalt an N und Aschenstoffen werden erörtert und bei dieser Gelegenheit 
einige allgemeine Bemerkungen zur Stoffwechselphysiologie poly- 
ploider Formen gemacht. 

Der zeitliche Verlauf der Substanzbildung sieht in den Blättern und 
Stengeln verschieden aus, er ist ferner verschieden bei den dd einerseits 
und den DD, Dd und DDDD andererseits. Ebenso ist die (auf Trocken- 
substanz bezogene) Abnahme des Gehalts an N und Aschenstoffen 
mit dem Alter der Pflanzen verschieden in den Blättern und Stengeln, 
und verschieden bei den dd einerseits und den DD, Dd und DDDD 
andererseits. Bezieht man auf Frischgewicht oder Wassergehalt, so 
verschwinden alle diese Unterschiede weitgehend. Einzelheiten sind den 
graphischen Darstellungen und den Tabellen zu entnehmen. 

Die hier mitgeteilten Ergebnisse beruhen in der Hauptsache auf Versuchen, 
die in den Jahren 1935—1937 ausgeführt wurden. Die analytische Aufarbeitung 
des Materials war zum Teil erst durch eine Unterstützung von seiten des Reichs- 
und Preußischen Ministeriums für Ernährung und Landwirtschaft möglich. Weitere 
Untersuchungen dieser Art, und besonders über das stoffwechselphysiologische 
Verhalten polyploider Formen, sind im Gange. 

Herrn Garteninspektor JENKE möchte ich für die sorgfältige Pflege der Kulturen 
auch an dieser Stelle bestens danken und ganz besonders Frl. STAEGER für ihre 
unermüdliche Mitarbeit bei der analytischen Aufarbeitung des umfangreichen 
Materials und der nicht minder mühsamen Durchrechnung der Analysenwerte. 
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Untersuchungen über die Pilze der Pilzgärten der Blattschneider- 
ameisen liegen in äußerst geringer Anzahl vor. Die Angaben in der 
Literatur beschränken sich fast durchweg auf Beobachtungen, die ge- 
legentlich gemacht wurden über das Vorkommen dieses oder jenes Pilzes 
in oder auf den Ameisennestern. Nur Mörzzr (9) hat versucht, Rein- 
kulturen des Pilzes aus den Mycelien des Pilzgartens zu bekommen 
und durch Fütterungsversuche festzustellen, ob er den richtigen Pilz 
in seinen Kulturen gewonnen hatte. Seine schönen Zeichnungen gestatten 
es, sich ein ziemlich genaues Bild zu machen von den Organismen, die 
er auf diese Weise in Kultur genommen hatte. 

Diese Arbeit von MÔLLER (9) liegt nun schon 46 Jahre zurück. 
Außerdem arbeitete er in Brasilien wohl nicht unter den günstigsten 
Bedingungen. Schließlich haben sich unsere Kenntnisse über die zu 
einem Pilze gehörigen Vermehrungsformen seitdem außerordentlich er- 
weitert. Beachtet man diese Umstände, so ist es als sehr begreiflich 
anzusehen, daß MÖLLER augenscheinlich mehreren verschiedenen Orga- 
nismen angehörende Vermehrungsformen alle ein und demselben Pilze 
zuschrieb. Eine durch die Darwinsche Auffassungen jener Zeit hervor- 
gerufene vorgefaßte Meinung mag an diesem Irrtum auch eine nicht 
unwesentliche Schuld tragen nämlich der Gedanke, daß es nur ein Pilz 
und zwar ein ganz bestimmter sein könne, den die Ameisen in ihren 
Gärten züchten. 

Der Umstand, daß MÖLLER mehrmals einen Hutpilz auf den Nestern 
der Ameisen fand, und daß dann noch die Tiere Stielstücke des Frucht- 
körpers sowie das aus den Sporen hervorgegangene Mycel als Nahrung 
annahmen, ließ ihn die Überzeugung gewinnen, daß dieser Pilz — er 
nannte ihn Rozites gongylophora — der Pilz der Blattschneiderameisen 
sei. Immerhin ließ er die letzte Entscheidung hierüber noch offen. In 
den späteren Jahren hat sich dann aber diese Annahme als erwiesene Tat- 
sache in der Literatur fortgepflanzt, so daß EscHERICH (4) in seinem 
Buch „Die Ameise‘ noch 1917 (S. 161) schrieb: ‚denn außer dem Kohl- 
rabi produzierenden Pilz, welchen MôLLER als Rozites gongylophora be- 
schrieben, kommt kein anderer Pilz in dem Neste vor, was um so auf- 
fallender ist, als doch mit jedem Blatt eine Unmenge verschiedener 


Sporen eingetragen werden.“ 
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Diese angebliche Reinkultur des Pilzes in den Nestern wurde als das 
Ergebnis der dauernden Ausrottung der Pilzunkrauter durch die Ameisen 
angesehen. 

Einen Beweis dafür, daß es sich bei dem Pilz der Pilzgärten tatsächlich 
um einen einzigen und zwar um einen ganz bestimmten Pilz handelt, 
der sich durch die Kultur von Seiten der Ameisen so verändert hat, daß 
er die für die Ernährung der Tiere so wichtigen ,,Kohlrabihaufchen“ her- 
vorbringt, hat MÖLLER durch seine Arbeit nicht erbracht. Zweifel an 
dieser Auffassung M6LLERs wurden daher schon 1910 von WHEELER (12) 
ausgesprochen. Er weist darauf hin, daß MÖLLER in seinen Kulturen nie 
einen Basidio- oder Ascomyceten-Fruchtkörper bekommen hätte. Auch 
die Beobachtung, daß die eine Ameisengattung nicht den Pilz einer 
anderen Gattung annimmt, sei kein Beweis dafür, daß sich jede Gattung 
oder Art ihren besonderen Pilz züchtet. Hier kann der spezifische Nest- 
geruch mitwirken. WHEELER selbst kommt zu der Überzeugung, daß 
es sich bei den Ameisenpilzen um Ascomyceten handeln müsse (Kap. 18, 
S. 32). 

Ebenso ist auch noch der Beweis dafür zu erbringen, daß die als 
Kohlrabi- oder Ambrosiahäufchen bezeichneten Gebilde solche sind, die 
durch die Kultur von seiten der Ameisen zu einer erblich bedingten 
Erscheinung bei dem Pilz geworden sind, d.h. also, daß diese Häufchen 
auch entstehen bei einer Kultur des Pilzes in Abwesenheit der Ameisen. 
Man könnte ja auch annehmen, daß es sich bei diesen in Häufchen auf- 
tretenden Anschwellungen der Hyphenenden um Wucherungen handelt, 
die nur Reaktionen auf den dauernden Verbiß durch die Tiere sind. 

Um diese Fragen zu klären, wurden die Untersuchungen angestellt, 
über die in den folgenden Zeilen berichtet werden soll. Sie gehen zurück 
bis auf das Jahr 1936, als einer der Hamburger Studenten, der Biologe 
WALTER FRIEDLÄNDER, von einer Expedition aus Brasilien zurückkehrte, 
die dem Kampf gegen die Blattschneiderameisen gegolten hatte. Er 
brachte einige Brocken eines Pilzgartens mit. FRIEDLÄNDER stellte damals 
im Institut für allgemeine Botanik in Hamburg unter meiner Leitung 
Reinkulturen aus diesen Pilzgartenbröckchen her. Es zeigte sich, daß 
aus den verschiedenen Bröckchen meist derselbe Pilz aussproßte, der, 
zumal er Gebilde erzeugte, die den Anschwellungen in den Kohlrabi- 
häufchen ähnlich waren, als der richtige Ameisenpilz gemutmaßt und 
weiter in Kultur genommen wurde. Er stellte sich später nach einer 
Bestimmung von Dr. H.W. WoLLENWEBER als Hypomyces ipomoeae 
(Hals.) We. heraus. 

Diese Pilzgartenprobe war nicht steril entnommen worden. Wir 
beschränkten uns daher auf die Kultur nur dieses Pilzes, da er dem 
von MöLLEr beschriebenen am ähnlichsten war. Weitere Pilze wurden 
also aus diesem Material nicht isoliert. 
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Dieser Umstand machte erneute Isolationen aus frischem Pilzgarten- 
material sehr erwiinscht. Die Beschaffung desselben bereitete jedoch viel 
Schwierigkeiten. In dankenswerter Weise unterzogen sich diesen WALTER 
FRIEDLÄNDER, nachdem er nach Brasilien zurückgekehrt war, und der 
Ameisenforscher MEINHARD JACOBY, indem sie mir im ganzen vier 
Sendungen durch Luftpost aus Brasilien zukommen ließen. Eine Sendung 
von FRIEDLÄNDER enthielt sogar einmal noch eine Ameisenkönigin, zwei 
Arbeiter und zwei Gärtner, eine Sendung von JacoBy war mit sterilem 
Handwerkszeug in sterile Röhrchen gesammelt worden. 

Tabelle 1 bringt eine Zusammenstellung der in sämtlichen Kulturen 
gefundenen Pilze. Hierbei ist mit Fr. I, II, III das von FRIEDLÄnDER 
stammende Material zu verstehen, wobei das zunächst mitgebrachte als 
Fr. I bezeichnet ist, II und III die späteren Sendungen. Mit J. I und 
J. II sind die von M. Jacosy stammenden Sendungen bezeichnet, wobei 
II steril entnommen worden war. Aus jeder dieser Sendungen wurden 
vielfach die bezeichneten Pilze aus den verschiedenen Bröckchen mehr- 
fach isoliert. Angaben, wie oft dieses geschah, sind jedoch nicht gemacht, 
da es sich dabei ja nur um ein Zufallsergebnis handelt. Die in der Tabelle 
gemachten Angaben, wie oft ein Pilz gefunden wurde, beziehen sich 
daher nur auf die verschiedenen Sendungen. 


Tabelle 1. Angabe der aus dem Pilzgartenmaterial isolierten Pilze. 
Hypomyces ipomoeae (Hals.) We. . . . . . Fr. I, J. I also im ganzen 2mal 
Fusarium oxysporum SCHLECHTENDAHL . . Fr. II, Fr. III also im ganzen 2mal 
Fusarium oxysporum var. aurantiacum (Lk.) 


u RT ara Fr. II, J. II also im ganzen 2mal 
Fusarium angustum SHERBAKOFF .... - J. I. also im ganzen 1mal 
Fusarium equiseti (Cda.) Sa0ccaRDO . . . . Fr. II also im ganzen Ima! 
Verticillium candidum SACCARDO .... . Fr.I, J.II also im ganzen 2mal 
Clonostachys araucariae CORDA ...... Fr. III also im ganzen 1mal 


Aus der Sendung Fr. III wurden mit Hilfe von Präpariernadeln zwei 
Häufchen herauspräpariert, die als Kohlrabihäufchen angesprochen 
werden konnten. Sie ergaben in beiden Fällen Fusarium oxysporum 
SCHLECHTENDAHL, in einem Fall als Reinkultur, im andern Fall unter- 
mischt mit Clonostachys. 

Die Bestimmung aller dieser Pilze verdanke ich wiederum Herrn 
Dr. H. W. WoLLENWEBER, der mich dadurch weitgehend in meiner 
Arbeit unterstützt hat. 

Wie wir sehen, gehört die Mehrzahl der gefundenen Pilze der Gattung 
Fusarium an, einem Fungus imperfectus, dem Hypomyces wohl nahe ver- 
wandt sein dürfte, wenn dieser Pilz auch schon seinen Platz bei den 
Pyrenomyceten gefunden hat. 

Auffallend ist ferner, daß, obwohl nur eine dieser Sendungen steril 
entnommen worden war, auch bei den übrigen Rohkulturen in keinem 
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Fall einer unserer gemeinen Schimmelpilze — Mucor, Penicillium oder 
Aspergillus — sich entwickelte. Auch irgendein Mycel, das auf einen 
Basidiomyceten hätte schließen lassen, konnte in keinem Fall beobachtet 
werden, obwohl bei den späteren Sendungen möglichst alle die verschie- 
denen Mycelien, die sich entwickelten, getrennt weiter kultiviert und 
bestimmt wurden. Die Abwesenheit der Schimmelpilze ist erklärbar durch 
die inzwischen von GOETSCH (8) gemachte Erfahrung, daß der Kot, 
Speichel und die Larvensäfte der Ameisen das Wachstum dieser Pilze 
zu unterdrücken vermögen. 

Aus Pilzgartenmaterial, die FRIEDLÄnDER mit der Bezeichnung 
„Atta nigra“ sandte, wurde ebenfalls Fusarium oxysporum isoliert. Daß 
unter besonderen Umständen auch Acromyrmex-Arten Hypomyces und 
Fusarium zum Aufbau ihrer Pilzgärten annehmen, hat GoETscH (8) 
inzwischen beweisen können. Wir sehen daraus also, daß dieselbe Pilzart 
von verschiedenen Ameisenarten gezüchtet wird, daß also nur höchstens 
eine bedingte Abstimmung von der Ameise dem Pilz gegenüber vorhanden 
sein kann. 

Worauf sich diese Abstimmung gründet, und wie weit sie überhaupt 
vorhanden ist, muß vorläufig noch offen gelassen werden. Es kann an 
den Nestgeruch gedacht werden, auf den ja schon WHEELER hinweist, 
es kann sich aber auch um eine spezifisch desinfizierende Wirkung des 
Ameisenkotes handeln, der wiederum mit der jeweiligen ,,Mistbeeterde‘‘ 
im Einklang stehen mag. Auf alle Fälle scheint es sich bei der Art des 
in Kultur der Ameisen befindlichen Pilzes in gewissen Grenzen mehr um 
eine Zufallserscheinung zu handeln als um einen der Ameisenart völlig 
angepaßten Pilz. Wenn die Königin sich zum Bau eines neuen Nestes 
Mycelflocken aus ihrem alten Nest in ihren Backentaschen hinüber 
nimmt, so dürfte sich dieses nur um eine Anpassung in der Hinsicht 
handeln, als der betreffende Pilz sich für die in der Gegend vorkommenden 
und von den Ameisen eingesammelten Blätter als besonders geeignet 
bereits in dem alten Nest erwiesen hatte. Unter anderen Bedingungen 
nimmt dieselbe Ameisenart augenscheinlich auch eine andere ähnliche 
Pilzart in Kultur [vgl. Gorrscu (7)], wie auch verschiedene Ameisen- 
arten denselben Pilz züchten und als Nahrung annehmen. 

Hypomyces ipomoeae bildet an Conidienträgern, die dem Mycel 
seitlich ansitzen, Sporenhäufchen, die durch einen Schleim derartig ver- 
kittet sind, daß die Struktur des Köpfchens oft erst dann zu erkennen 
ist, wenn es infolge von Druck in die einzelnen Sporen zerfällt (Abb. 1). 
Bisweilen werden auch überhaupt keine Sporen am Ende der Conidien- 
träger gebildet, sondern das Köpfchen ist nur eine blasige Anschwellung 
des Mycels, wie sie auch oft intercalar bei dem Pilze vorkommen. Der Pilz 
scheint also zu derartigen blasigen Bildungen zu neigen, wodurch sich 
dann auch die Entstehung der Ambrosiahäufchen infolge des Verbisses 
durch die Ameisen erklären ließe. Schließlich kann der Speichel der 
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Ameisen, der bei dem Verbiß mit der Mycelwunde in Berührung kommt, 
auch einen zur Bildung der Köpfchen führenden Reiz darstellen. 

Sehen wir uns im Hinblick auf diese Ergebnisse die Beschreibung 
und besonders die Abbildungen M6LLERs von seinen kultivierten Pilzen 
an, so kann man sich nicht des Eindruckes erwehren, daß auch er schon 
Pilze in Kultur hatte, die den oben genannten systematisch nahe stehen 
dürften. Er schrieb alle die gefundenen Vermehrungszustände und ver- 
schiedenartigen Mycelien nur fälschlich dem Rozites zu. Die Originale 
seiner Abbildungen von Tafel V Fig. 12, Tafel VI Fig. 13x und 20, 
Tafel VII Fig. 22, 23, 24, 25, 26, 32, 33, 34, 35 könnten sehr wohl von 
Hypomyces stammen. 

Dagegen dürften die Fig. 27 und 31 von Tafel VII ein Basidiomyceten- 
mycel darstellen, was sich aus den deutlich zu erkennenden Schnallen 
ergibt. Diese Bilder sind aber auch 
die Wiedergabe des Mycels, das aus 
dem Nest einer Apterostigma - Art 
stammt, also einer Ameise, die ganz 
anderen Lebensbedingungen unter- 
worfen ist als die Atta-Arten. MÖLLER 
hebt hervor, daß dieses Mycel von 
seinen Attinen als Nahrung nicht 
angenommen wurde. Dieses Verhal- 
Abb. 1. Hypomyces ipomoeae, Mycel mit ten ist wegen der verschiedenartigen 

ern wae Lebensbedingungen dieser beiden 

} 1 ; Ameisengattungen bzw. Arten auch 

nicht anders zu erwarten. Die Beschränkung in der Auswahl des von 
der Ameise kultivierten Pilzes liegt natürlich in ihrer Lebensform. 

Auch die von mir gefundenen Pilzunkräuter scheinen sich in ähnlichen 
Formen in MöLLers Kulturen befunden zu haben. Hierauf lassen die 
Abbildungen von Tafel VI Fig. 17 und 21 schließen. Eine den Verticillien 
nicht zu fern stehende Form mag ihnen zugrunde gelegen haben. Auch die 
Abb. 13 und 14 lassen ähnliche Deutungen zu. In keinem Fall aber dürfte 
es sich bei den von MÖLLER wiedergegebenen Fruktifikationsformen seiner 
kultivierten Pilze der Attinen um Nebenfruchtformen eines Basidiomy- 
ceten gehandelt haben. Das Vorkommen von Rozites auf den Ameisen- 
nestern, das einige Male festgestellt werden konnte, dürfte eher eine Zu- 
fallserscheinung sein, die dadurch erklärlich ist, daß dieser Pilz sicherlich 
wie die meisten Basidiomyceten gerne auf stark humösem lockerem 
Boden gedeiht. 

Die Folgerungen, die oben aus den Isolationsversuchen der Pilze aus 
dem Pilzgartenmaterial gezogen wurden, haben durch die Einheitlichkeit 
der Ergebnisse an sich schon viel Wahrscheinlichkeit für sich. Für ihre 
unbedingte Gültigkeit bedarf es jedoch noch eines endgültigen Beweises. 
Der Grad der Wahrscheinlichkeit wurde noch dadurch erhöht, als es sich 
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herausstellte, daß Milben, die sich vorübergehend als Schädlinge in meinen 
Pilzkulturen breit gemacht hatten, sich mit Vorliebe die mit Hypomyces 
beschickten Petrischalen als Weideland aussuchten. Die Fusarien waren 
nicht in dem Maße gefährdet, andere Pilze wurden sogar dauernd gemieden. 

Außerdem hatte FRIEDLÄNDER bei seiner zweiten Fahrt nach Brasilien 
Hypomyces-Kulturen mitgenommen, die er dann drüben den Ameisen 
als Nahrung anbot. Er teilte mir mit, daß sich die Tiere bei Nahrungs- 
mangel an dem Pferdemistagar zu schaffen gemacht hätten, daß er aber 
nicht hätte feststellen können, ob sie den Pilz angenommen hätten, da 
dieser unter den obwaltenden Bedingungen mehr in als auf dem Agar 
sich entwickelt hätte. Immerhin kann man wohl annehmen, daß sich die 
Ameisen des Pilzes wegen an dem Agar zu schaffen machten. — Eine 
weitere, leider auch nur flüchtige Beobachtung konnte ich selber machen 
mit Hilfe der Ameisen, die der einen FriepLÄnperschen Sendung bei- 
gegeben worden waren. Ich hatte die Ameisen gleich nach Empfang 
der Sendung in ein Glasgefäß getan, das mit original - brasilianischer 
Erde beschickt worden war. Ein Cecropia-Zweig und ein geöffnetes 
Hypomyces-Röhrchen wurden dazu getan. Es dauerte nicht lange, 
da hatten die beiden Gärtnerameisen den Weg in das Röhrchen ge- 
funden, wo sie sich dann emsig zu schaffen machten. Sie liefen mehrfach 
aus und ein. Leider war eine anhaltende Beobachtung nicht möglich 
wegen des baldigen Todes der Königin. 

Den letzten Beweis dafür, daß Hypomyces ipomoeae und vielleicht 
auch einige Fusarienarten als Mistbeetpilze einiger Blattschneiderameisen 
anzusehen sind, hat dann GoETscH (8) durch seine Kulturversuche mit 
Acromyrmex striatus erbracht. 

Das Pilzmycel ist, wie wir wissen, ein unbedingt notwendiger Nahrungs- 
bestandteil der Blattschneiderameisen. Ohne den Pilz geht ein Ata- 
Volk zugrunde. Wir müssen uns daher die Frage vorlegen: „Welche 
Stoffe sind es, die die Ameise durch Vermittlung des Pilzes hauptsächlich 
erhält, weshalb also ihre Existenz an den Pilz gebunden ist ?“ Vielleicht 
führt uns eine Gegenfrage auf den richtigen Weg: „Was bietet der Pilz 
der Ameise ?‘“ Neben dem Plasmaeiweiß kommt da wohl nur fettes Öl 
in Frage. Als Kohlehydrat findet sich bei den Pilzen hauptsächlich 
Glykogen jedoch nicht in erheblichen Mengen, auf die Höhe des Fett- 
gehaltes gestattet die Menge der Fetttrépfchen im Mycel einen Rückschluß 
zu machen. Ganz besonders zeichnet sich in dieser Hinsicht Hypomyces 
aus, was aus Abb. 2 zu ersehen ist. Wie aus Untersuchungen hervorgeht, 
die in Karlsruhe im Institut für Mikrobiologie unter Leitung von Prof. 
SCHWARTZ durchgeführt wurden, beträgt der Fettgehalt bei Hypomyces 
ipomoeae mehr als 40%. Die Fusarien sind nicht so fetthaltig, es finden 
sich aber auch bei ihnen viele Fetttropfen im Mycel. 

Im übrigen ist der Gedanke auch nicht von der Hand zu weisen, daß 
die Ameisen die Pilze noch als Lieferer eines Stoffes gebrauchen, den 
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der Botaniker bei den Pilzen eher als lästig empfindet — das Chitin. 
Der Ameisenkörper besitzt ein besonders starkes Chitinskelet. Die Pilze, 
die sich in den Ameisengärten finden, haben Chitinmembranen. Sollte 
der Ameisenmagen imstande sein, diese Chitinmembran so weit abzu- 
bauen, daß die Bausteine zum Aufbau des vom eigenen Körper benötigten 
Chitins wieder verwendet werden können, dann wäre die große Gebunden- 
heit der Blattschneiderameisen an ihren Pilz leicht verständlich. Eine 
Wahrscheinlichkeit dafür, daß ein derartiger Umsatz wirklich stattfindet, 
ist wohl darin zu sehen, daß 
der Ameisenkot ja in erster 
Linie aus Chitin bestehen 
müßte, wenn eine Verwer- 
tung der Pilzmembran durch 
den Ameisenstoffwechsel 
nicht stattfände. Wäre dieses 
tatsächlich nicht der Fall, 
dann müßte der Pilz sein 
eigenes Chitin wieder ver- 
wenden können, nachdem 





Abb. 2. Mycel von Hypomyces ipomoeae mit 
Fetttrépfchen. Photographische Aufnahme. es den Magen-Darmkanal 


der Ameisen durchlaufen 


hat, da ja der Ameisenkot die ,,Mistbeeterde“ fiir die Pilzkulturen ab- 
gibt. Irgendwo muB dieses Chitin in den Kreislauf eingeschaltet werden, 
da es ausgeschlossen ist anzunehmen, daß es stets als ,,eiserner Bestand“ 
vom Pilz zur Ameise und zurück zum Pilz wandert. Deshalb scheint mir 
der Gedanke einer Verwertung der pilzlichen Chitinmembranen durch 
die Ameise nicht von der Hand zu weisen zu sein. 


Zusammenfassung der Ergebnisse. 

1. Einen Beweis dafür, daß der von den Blattschneiderameisen in 
Brasilien gezüchtete Pilz Rozites gongylophora oder überhaupt ein Basi- 
diomycet ist, hat weder MÖLLER noch einer der späteren Forscher auf 
dem Gebiet erbracht. 

2. Durch neuere Kulturversuche ausgehend von brasilianischem Pilz- 
gartenmaterial der Ameise Atta sexdens wurden isoliert: Hypomyces 
ipomoeae durch WALTER FRIEDLÄNDER und den Verf., außerdem aus 
späteren Pilzgartensendungen noch vier verschiedene Fusarium-Arten. 
Basidiomycetenmycel konnte in keinem Fall nachgewiesen werden. 
Unsere gemeinen Schimmelpilze — Mucor, Penicillium — traten in den 
Kulturen nie auf, nur ausnahmsweise Verticillium candidum und Clono- 
stachys araucariae. 

3. Der von den Ameisen gezüchtete Pilz ist höchstwahrscheinlich 
nicht immer derselbe Pilz, sondern irgendeine Art einiger weniger Pilz- 
gruppen. Welchen dieser Pilze die Ameisen gerade in Kultur nehmen, 
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dürfte hauptsächlich eine Zufallserscheinung sein, bedingt durch die in 
dem betreffenden Areal gerade günstigen Lebensbedingungen für den 
Pilz. Eine gewisse Auswahl von seiten der Ameisen mag auch hinzu- 
kommen, gesteuert durch ihren eigenen Stoffwechselumsatz. 

4. Auf alle Fälle handelt es sich bei dem Ameisenpilz von Atta sexdens 
und wahrscheinlich auch der übrigen Blattschneiderameisen um thermo- 
phile, sehr verbreitete, saprophytisch lebende Pilze mit einer Chitin- 
membran. 

5. Es wird die Vermutung ausgesprochen, daß neben dem Eiweiß- 
und Fettgehalt der Pilze — der Fettgehalt ist bei Hypomyces ipomoeae 
besonders hoch — auch die Chitinmembran von den Tieren verwertet 
und zum Aufbau ihres eigenen starken Chitinpanzers verwendet wird. 
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100 JAHRE POLLENFORSCHUNG 
IM DIENSTE DER PALAOBOTANIK. 


Von 
Franz KIRCHHEIMER 
(GieBen). 


(Eingegangen am 8. November 1940.) 


In neuerer Zeit haben sich viele Arbeiten der von C. A. WEBER 
(1856—1931) schon im letzten Jahrzehnt des vorigen Jahrhunderts an- 
gewandten, später besonders durch N. G. LAGERHEIM (1860—1926) und 
L. v. Post entwickelten pollenanalytischen Methode bedient. Mit ihrer 
Hilfe ist es zunächst gelungen, die nacheiszeitliche Waldgeschichte 
Europas weitgehend zu klären. Aber auch zur Kenntnis des durch die 
diluvialen Eiszeiten bestimmten Abschnittes der geologischen Vergangen- 
heit hat die Pollenanalyse wesentlich beigetragen, so daß man über den 
Florenwandel während dieser Zeit mehr und mehr Aufschluß gewinnt. 
Außerhalb Europas sind einschlägige Arbeiten besonders in Nord- 
amerika geliefert worden. Selbst für entlegene Erdgebiete hat sich die 
Pollenanalyse als wertvolles Hilfsmittel der Vegetationsforschung be- 
währt. Das bereits etwa 2000 Nummern umfassende Schrifttum haben 
G. Erprman (1927f.) und H. Gams (1927f.) zu fortlaufenden Biblio- 
graphien zusammengestellt. Die wesentlichen Ergebnisse der Pollen- 
analyse für die nachtertiäre Florengeschichte werden in verschiedenen 
Sammelreferaten behandelt (z. B. R. Kräusez, W. MüLLER-StoLL und 
E. Zemke 1928f.; H. Gams 1938f.). 

Das Vorkommen von Pollenresten in vorquartären Schichten ist 
schon lange bekannt. Diese pflanzlichen Kleinstfossilien hat man aber 
erst im vergangenen Jahrzehnt zum Gegenstand einer größeren Zahl 
paläobotanischer Untersuchungen gewählt. Mit der Arbeit H. L. Hroks 
(1927) über die Pollenflora einer miozänen Kieselgur des Vogelsberges 
und günstigen Urteilen über die Aussichten der Pollenanalyse bei ihrer 
Anwendung auf vorquartäre Schichten ist die Methode vor neue Auf- 
gaben gestellt worden. In den folgenden Jahren hat man die Morpho- 
logie der besonders aus den tertiären Kohlen gewonnenen Pollenreste 
studiert. Viele Formen konnten auf bestimmte Gattungen bezogen 
werden, so daß der Wert der Pollenanalyse für die Kenntnis der Flora 
des Tertiärs als erwiesen anzusehen ist. Nach dem Vorgang von HEOK 
haben mehrere Autoren das bei der Analyse jüngerer Ablagerungen ge- 
bräuchliche Verfahren auf das Tertiär übertragen und versucht, aus dem 
Mengenverhältnis der Pollenformen den Anteil bestimmter Gattungen 
an der Flora und seine Veränderungen zu erschließen. Dieser statisti- 
schen Methode stehen aber auch heute noch die von F. FırBas schon 
1929 anläßlich einer Kritik der Hecxschen Analysen geäußerten Be- 
denken gegenüber. Jedoch läßt der Inhalt der in den letzten Jahren 
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an Zahl zunehmenden Arbeiten erkennen, daB die nach den besonderen 
Verhältnissen abgeänderte Pollenanalyse künftig wichtige Beiträge zur 
Kenntnis der vorquartären Flora nicht nur Europas liefern wird. Die 
ihr verwandte Methode der Sporenanalyse hat sich im gleichen Zeitraum 
als Hilfsmittel für die Erforschung der Kohlen des Karbons bewährt. 
Eine Ausdehnung der Pollen- und Sporenanalyse auf alle Sedimente 
der geologischen Vergangenheit hält besonders A. REISSINGER (1938) 
für möglich. 

Die großartige Entwicklung der Pollenanalyse vollzog sich in den 
letzten drei Jahrzehnten. Wesentlich älter ist aber der Gedanke, die 
in den Gesteinen enthaltenen Pollenreste für paläobotanische Zwecke 
auszuwerten. Schon der bekannte Botaniker H. R. Görrerr (1800 bis 
1884) hat in seiner um die Mitte des Jahres 1836 erschienenen Schrift 
„De floribus in statu fossili commentatio“ fossile Pollenkörner abgebildet 
und zu deuten versucht!. Sie wurden Blütenstandsresten aus der jung- 
tertiären Braunkohle von Salzhausen im Vogelsberg entnommen. Von 
diesen Funden ausgehend, hat sich GÔPPERT mit dem Vorkommen von 
Pollen im fossilen Zustande beschäftigt. In einer 1841 unter diesem 
Titel erschienenen kleinen Abhandlung beschreibt GÔPPERT Pinaceen- 
Pollenkörner aus dem als Fundort zahlreicher Blattabdrücke bekannten 
Tertiärkalk von Radoboj bei Varazdin. Sie wurden durch das Auflösen 
des Gesteins mit verdünnter Salzsäure gewonnen und zeigten sich gut 
erhalten. Im Hinblick auf die erhebliche Widerstandsfähigkeit der 
Exine vermutet GÔPPERT das allgemeine Vorkommen fossilen Pollens 
und bittet schließlich, ‚‚bei künftigen Untersuchungen tertiärer Schichten 
auch die eben angegebene Methode anzuwenden“. Als aussichtsreich nennt 
GöPPERT die mikroskopische Analyse des durch seine Pflanzenreste be- 
rühmten jungtertiären Plattenkalkes von Öhningen am Bodensee. Erst 
nach fast 100 Jahren ist sie durch A. BACMEISTER mit dem Auffinden 
zahlreicher Pollenformen durchgeführt worden. 

Die erwähnte Arbeit GöPPERTs aus dem Jahre 1841 bezeichnet zwar 
ein der heutigen Pollenanalyse ähnliches Verfahren als Hilfsmittel der 
Paläobotanik. Jedoch hat GôPPERT noch nicht die Möglichkeit be- 
dacht, die Methode quantitativ anzuwenden und das Mengenverhältnis 


1 8. 564-566: Alnites Kefersteinii GöPPERT (Pollen Tafel 41, Abb. 12). Exinen 
einer Alnus-Art mit 4—6, gewöhnlich 5 Keimporen (vgl. F. KIRCHHEIMER 1932, 
S. 307/308; Tafel 13, Abb. 1). Den von GÖöPPERT untersuchten G-Blütenstand 
hatte K. SPRENGEL zu Valeriana gestellt (V. salzhausensis; vgl. C. KEFERSTEIN 
1834, S.874). Das Original befindet sich im Geologisch-Palaeontologischen In- 
stitut und Museum der Universität Berlin. 

S. 567: Betulites salzhausensis GÖPPERT (Pollen Tafel 42, Abb. 23). Exinen 
einer Betula-Art mit 3 Keimporen, deren Ränder stark hervortreten (vgl. KırcH- 
HEIMER 1932, S.309; Tafel 13, Abb. 2). 

S. 568/569: Cupressites Brongniartii GörrerTt (Pollen Tafel 42, Abb. 29). Irr- 
tümlich auf einen Glyptostrobus-Rest bezogener Pollen vom Tilia-Typus, der wahr- 
scheinlich in die Verwandtschaft dieser Gattung gehört (vgl. KIRCHHEIMER 1932, 
S. 309/310: Tafel 13. Abb. 3). 
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der fossilen Pollenformen statistisch auszuwerten. Vielmehr hat er nur 
den Nachweis bestimmter Gattungen durch den von ihnen hinterlassenen 
Pollen angestrebt. Dieses qualitative Verfahren gilt aber heute als die 
unbestrittene Anwendungsweise der Pollenanalyse auf vorquartäre Sedi- 
mente. GÖPPERT hat nicht nur als erster Forscher fossilen Pollen gesehen 
und zutreffend bestimmt, sondern regte auch die seiner Erfassung dienende 
mikroskopische Analyse der Gesteine an. Demnach kann in unseren 
Tagen das pollenanalytische Verfahren auf eine hundertjährige Geschichte 
zurückblicken. 

Nach 1841 hat sich GöPPERT mit dem fossilen Pollen nicht mehr be- 
schäftigt. Offenbar wurden selbst die als Fundstätte zahlreicher Blatt- 
fossilien berühmten Tone von Schoßnitz bei Breslau nicht mikroskopisch 
untersucht, wenngleich GÔPPERT in den kätzchenartigen Blütenständen 
des Vorkommens Pollen beobachtet hat. Denn in seiner 1855 erschienenen 
»Tertiärflora von Schoßnitz‘‘ fehlen Hinweise auf den Polleninhalt des 
Gesteins, der sich bei der Analyse einer von GÜPPERT gesammelten Probe 
durch K. RupoLr# (1935) als beträchtlich erwiesen hat. Auch ist der 
Görrertschen Bitte um eine allgemeine Anwendung seiner Methode 
keinesfalls entsprochen worden. Der Begründer der Mikropaläontologie 
C. G. EHRENBERG (1795—1876) hatte schon 1838 Pinaceenpollen in 
einem Kreidefeuerstein gefunden und erwähnt 1839 den gleichen Typus 
aus verschiedenen tertiären Blätterkohlen Westdeutschlands. Obwohl 
dieser verdiente Forscher zahlreiche Gesteine nach Mikrofossilien durch- 
suchte, zeigt der Atlas zu seinem bekannten Werk ,,Mikrogeologie“ 
nur wenige Pollenformen verschiedener Vorkommen (1854)!. Die be- 
treffenden Präparate sind noch erhalten und befinden sich im Besitz 
des Geologisch-Paläontologischen Instituts der Universität Berlin. Das 
Vorkommen von freien, d.h. nicht an die Antheren einer Blüte gekniipften 
Pollenkörnern im baltischen Bernstein hatte Görrerr wahrscheinlich 
schon vor 1845 beobachtet, wurde aber erst durch H. v. Duispurc 
(1860) der Öffentlichkeit bekannt gegeben. Im gleichen Jahr bildet 
G. FRESENIUS erneut Betula-Pollen aus einem Blütenstand der Braun- 
kohle von Salzhausen ab. In den folgenden Jahrzehnten wurden Pollen- 
körner tertiärer Herkunft lediglich vereinzelt erwähnt und noch seltener 
bildlich dargestellt. Auch hat man bei der Bestimmung fossiler Blüten- 


1 Es ist unwahrscheinlich, daß EHRENBERG schon vor GÖPPERT fossilen Pollen 
gesehen hat. Denn nach den Berichten über den Gang der Studien zur ,,Mikro- 
geologie“, wurde das erste Gestein im Mai des Jahres 1836 analysiert. In der damals 
untersuchten quartären Kieselgur von Franzensbad sind EHRENBERG zunächst nur 
die Kieselschalen der Diatomeen aufgefallen (Verh. preuß. Akad. Wissensch. 1836; 
51, 53). Erst im Februar 1837 wurde ihm das Vorkommen ,,offenbarer Pollen- 
körner einer Pinus-Art‘ für eine quartäre Kieselgur Schwedens bekannt (Verh. 
preuß. Akad. Wissensch. 1887; 44), Auf den „Fichtenpollen‘‘ der Franzensbader 
Kieselgur hat EHRENBERG entgegen einer Angabe zu Fig.27 der Tafel 10 seiner 
. ie“ erst am 20. Juli 1837 hingewiesen (Verh. preuß. Akad. Wissensch. 
1837; 167). 








100 Jahre Pollenforschung im Dienste der Paläobotanik. 417 


reste den häufig erhaltenen Pollen sehr vernachlässigt. Erst die Erfolge 
der neuzeitlichen Pollenanalyse quartärer Schichten haben die Auf- 
merksamkeit der Fachkreise wieder auf den Pollen der älteren Gesteine 
gelenkt und seine Verwertung für paläobotanische Zwecke vorbereitet. 
Und doch forderte GôPPERT schon vor 100 Jahren in weitschauender 
Weise die Untersuchung der tertiären Sedimente auf fossilen Pollen. 
Diese Tatsache sei hiermit der fast völligen Vergessenheit entrissen. 
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ÜBER DIE WECHSELBEZIEHUNGEN ZWISCHEN STICKSTOFF. 
BEDÜRFNIS UND PHOTOPERIODISCHER REAKTION 
BEI EINIGEN LANG- UND KURZTAGSPFLANZEN. 


Von 
DIETRICH VON DENFFER. 


Mit 16 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 29. Oktober 1940). 


Über das Wesen der Blütenbildung gibt es bekanntlich zwei grund- 
sätzlich verschiedene Anschauungen. Nach der Theorie von Kress soll 
die Ausbildung der reproduktiven Organe bei den Blütenpflanzen von der 
Erreichung eines ganz bestimmten Verhältnisses zwischen den Kohle- 
hydraten und den Stickstoffverbindungen abhängig sein (KLEBs 1918), 
und zwar soll ein Überwiegen der Stickstoffverbindungen das vegetative 
Wachstum fördern, während die Blüte durch das Überwiegen der Kohle- 
hydrate, also der Assimilate, hervorgerufen werden soll. Diese Theorie, 
die sich etwa um die Jahrhundertwende anbahnte (Kress 1904 und 1905, 
Loew 19051, Fisoner 1905, BENECKE 1906) tritt aber gerade in der 
jüngsten Zeit wieder vollkommen hinter den an sich älteren, auf Juzius 
Sacus zurückgehenden Anschauungen zurück, denen zufolge die Blüten- 
bildung unmittelbar durch gewisse chemische Stoffe hervorgerufen wird, 
die unter bestimmten Außenbedingungen irgendwo im Innern der Pflan- 
zen, vor allem aber in den Blättern, entstehen, um von dort dem Vege- 
tationspunkt zugeleitet zu werden und hier bei Erreichung einer bestimm- 
ten Grenzkonzentration die ,,Umstimmung der bislang rein ,,vegeta- 
tiven“ Primordien zur Blütenbildung zu veranlassen (Sachs 1882, 
Purvis und GREGORY 1937, CAJLACHJAN 1937). 

Diese Anschauung hat sich vor allem unter dem Einfluß der Ent- 
deckung des Photoperiodismus (GARNER und ALLARD 1920 und 1923) 
durchgesetzt, da das Verhalten der sog. ,,Kurztagspflanzen‘‘, die gerade 
bei verkürzter täglicher Belichtung und zwangsläufig damit verbundener 
Assimilateverknappung ihre Blüten ausbilden, in keiner Weise mit der 
Kuessschen Theorie in Einklang zu bringen war. Daher wird die Blüh- 
hormontheorie, die in den letzten Jahren durch eine Reihe wertvoller 
experimenteller Bestätigungen gestützt werden konnte (z. B. CAJLACHJAN 
1936f., KuIJPER und WIERSUM 1936, MELcHERs 1937 und 1939, Moscx- 
KOV 1937, HAMNER und Bonner 1938, GERHARD 1940), heute wohl all- 
gemein anerkannt (HARDER 1940). Es kommt noch hinzu, daß eine An- 
zahl neuerdings durchgeführter chemischer Analysen im Gegensatz zu 
älteren positiven Befunden (z. B. Kraus und KRAYBILL 1918, TINCKER 
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1925 und_1928, Hicks 1928, Hurp-Karrer und Dickson 1934) keine ein- 
deutigen Beziehungen zwischen dem Kohlehydrat/Stickstoff-Verhältnis 
und der Blütenbildung ergeben haben (Purvis 1934, Knonez 1936, 
RoBERTS, Kraus und Livinestone 1937, PoLSTER 1938). Diese Befunde 
haben zu einer scharfen Kritik an der Kressschen Theorie geführt, so 
daß sie von mancher Seite als bereits endgültig erledigt angesehen wird. 


Tatsächlich kann aber das Ergebnis der chemischen Analysen ganzer Pflanzen 
oder ihrer Blätter bestenfalls als Indizium für eine Beziehung zwischen ihrer chemi- 
schen Zusa tzung und der Blütenbildung gewertet werden; findet man auf 
diesem Wege eine solche Beziehung nicht, so besteht, wie schon HARDER betont 
hat (Harper 1937), noch immer die Möglichkeit, daß an ihren Vegetationspunkten 
ganz andere Verhältnisse herrschen können, als in den übrigen Organen. Die ein- 
gehenden Untersuchungen von Hıcks (1928) haben z. B. gezeigt, daß das Kohle- 
hydrat/Stickstoff-Verhältnis beim Weizen schon in den einzelnen Blättern ein und 
derselben Pflanze sehr verschieden sein kann. Wir bleiben: daher, solange die 
Analyse nicht an den Vegetationspunkten selbst durchgeführt werden kann, nach 
wie vor auf „indirekte Schlüsse aus den Reaktionen der Pflanzen auf Außenfaktoren 
angewiesen‘ (HARDER 1937, 46). 

Neben den verschiedenen Indizien, die für das Vorkommen eines eigenen ,,Blüh- 
stoffes‘‘ oder ,,Bliihhormons“ sprechen, gibt es nun bekanntlich eine große Reihe 
unleugbarer Tatsachen, die von einem deutlichen Einfluß der Ernährungsbedingungen 
und zwar insbesondere der Stickstoffernährung auf den Blühtermin zeugen. Es 
sei nur an die alte gärtnerische Erfahrung erinnert, daß man viele Pflanzen wie z. B. 
Pelargonien, Azaleen, Hortensien, Begonien, Primeln und Kamellien durch ,,Hungern- 
lassen“ zu alsbaldiger reichlicher Blütenbildung veranlassen kann (vgl. auch Loew 
1905 I, Fischer 1905, BENECKE 1906, Doposcaec-UxLie 1912). Von dieser Tat- 
sache machen noch heute die Handelsgärtnereien ausgiebigen Gebrauch. Während 
man allerdings früher sehr rigoros vorging und den Pflanzen, wenn man sie zur Blüte 
bringen wollte, einfach einen Teil der Wurzeln abschnitt und sie in viel zu kleine 
Töpfe pflanzte, wodurch sie natürlich sehr geschwächt wurden!, hat man heute 
die Methode bedeutend verfeinert, indem man im geeigneten Augenblick von der 
Verwendung der normalen N-haltigen Düngemittel zur Anwendung stickstoffreier 
Düngersorten oder doch solcher mit sehr niedrigem Stickstoffgehalt übergeht. 
Daneben ist auch die Anwendung von Durstkuren (vgl. Mozstus 1897), die ja letzten 
Endes auf das gleiche hinauslaufen, noch allgemein gebräuchlich. Auch auf diese 
Weise wird die Aufnahme der Nährsalze aus dem Boden und damit natürlich auch 
die Aufnahme der Stickstoffverbindungen eingeschränkt und so das Kohlehydrat/ 
Stickstoff-Verhältnis zugunsten der Kohlehydrate verschoben. 

Umgekehrt gibt es aber auch eine Reihe von Pflanzen, bei denen diese Methode 
des ,, Hungernlassens“ niemals zu dem gewünschten Erfolge führen würde. Keinem 
Praktiker fällt es z.B. ein, Chrysanthemen einer Hungerkur zu unterziehen, um sie 
zu früher und reichlicher Blüte zu veranlassen. Solche sog. ,,Fresser‘‘ würden auf 
eine derartige Kur nur mit Kümmerwuchs und Vergilben der Blätter antworten. 
Auch Bananen und Agaven brauchen, um noch zwei weitere Beispiele zu erwähnen, 
wenn sie bei uns blühen sollen, eine reichliche Ernährung. Kultiviert man sie im 
Gewächshaus in zu kleinen Kübeln, so wachsen sie jahrelang rein vegetativ weiter, 
ohne Blüten auszubilden; pflanzt man sie dagegen aus, so lassen sie sich (sonstige 
günstige Entwicklungsverhältnisse vorausgesetzt) mühelos zur Blüte bringen. Ähn- 
liches gilt von vielen tropischen Bäumen und Sträuchern (z. B. dem Kaffee). 








1 Nur bei der Kultivierung des Treibflieders ist diese Methode der Wurzelbe- 
schneidung zur Einschränkung der Nährstoffaufnahme auch heute noch gebräuchlich 
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RoBERTs und STRUCKMEYER (1938) fanden, daß T'agetes erectus im Gegensatz zu 
Clarkia elegans und Pelargonium durch stickstoffarme Kultur (in reinem Flußsand) 
in der Blütenbildung gehemmt wird. Ich selber führte ähnliche Versuche mit 
Gerste, Weizen, Iberis amara, Tinantia fugax, Setaria italica und Browallia grandi- 
flora durch. Die Pflanzen wurden zum Teil in einer sehr mageren Erde (60% ge- 
waschener Flußsand), zum anderen Teil in einer kräftigen, stickstoffhaltigen Erde 
(60% verrotteter Mist) kultiviert. Während die stickstoffhaltige Düngererde bei 
Gerste, Weizen und Iberis zu einer deutlichen Blühverzögerung führte (8 bis 14 Tage), 
kamen Setaria und Tinantia gerade unter diesen Bedingungen zu beschleunigter 
Blüte. Browallia grandiflora blieb völlig unbeeinflußt. 

Offenbar bestehen also zwischen den verschiedenen Pflanzen hinsicht- 
lich ihres Stickstoffbedürfnisses bei der Blütenbildung sehr große Unter- 
schiede und es liegt der Gedanke nahe, daß vielleicht zwischen diesem 
Stickstoffbedürfnis und dem Langtags- bzw. Kurztagscharakter einer 
Pflanze gewisse Beziehungen bestehen könnten: Während die Langtags- 
pflanzen stets unter solchen Bedingungen zur Blüte kommen, bei denen 
durch langdauernde tägliche Belichtungsdauer reichlich Assimilate ange- 
sammelt werden können, blühen ja die Kurztagspflanzen umgekehrt 
gerade unter solchen Bedingungen, unter denen durch verkürzte tägliche 
Assimilationsperioden die durch die Assimilation gebildeten Kohlenhy- 
drate zugunsten der durch die Wurzeln aufgenommenen Nährsalze in den 
Hintergrund treten. Langtagspflanzen kommen demnach offenbar eher bei 
Stickstoffmangel, Kurztagspflanzen eher bei Stickstoffüberfluß zur Blüte. 

Gewisse experimentelle Andeutungen, die tatsächlich in diese Richtung 
weisen, finden sich vereinzelt bereits in der Literatur (z. B. Lozw 19051 
und II). Wichtig sind vor allem Nährlösungsversuche, die 1928 von 
BoRoDIN, einer Schülerin Maxımows, durchgeführt wurden (Maxımow 
1929, Boropın 1931). Sie ergaben bei der verwendeten langtägigen 
mongolischen Gerste eine Förderung des Blühtermins durch stickstoff- 
freie Kultur. Die Ergebnisse bei der als Kurztagspflanze verwendeten 
Hirse waren dagegen nicht so überzeugend. Trotz des überraschenden 
Ergebnisses bei der Gerste wurde jedoch der Frage zunächst nicht weiter 
nachgegangen. Neuere Versuche von NEIDLE (1939) haben gezeigt, daß 
bei der Kurztagspflanze Xanthium pennsylvanicum der Blühtermin gerade 
durch reichlichen Stickstoffgenuß gefördert wird. 

Im großen und ganzen ist es aber auffallend, wie wenig Beobachtungen 
über den Einfluß des Stickstoffhaushaltes auf den Blühtermin bisher in 
den an sich zahlreichen Arbeiten, die sich mit der Ernährung der Pflanzen 
befassen, mitgeteilt worden sind. Ich habe daher im Sommer 1939 in 
Bonn weitere Untersuchungen über diese Frage in Angriff genommen, 
der größte Teil der Versuche wurde im Sommer 1940 in Göttingen 
durchgeführt. 

Material und Methode. 


Ich wählte zu den Versuchen als Langtagspflanzen zwei Getreide, nämlich 
Hewes vierzeilige Sommergerste und HEINEs Hartweizen (beides ,,Sommer- 


formen“, also einjährige Sorten), sowie die Crucifere Iberis amara. Weitere mit 
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Sinapis alba, Agrostemma Githago und Sedum Selskianum angesetzte Kulturen 
gingen trotz sorgfaltiger Wartung beim ersten Versuch nach 4—8 Wochen teilweise 
zugrunde, so daß eine Auswertung bei ihnen nicht möglich war. Als Kurztags- 
pflanzen wählte ich neben der Graminee Setaria italica die Commelinacee Tinantia 
fugax, die Solanacee Browallia grandiflora, die Crassulacee Kalanchoe Blossfeldiana 
und Chrysanthemum Mepho.* 

Tinantia fugax und Browallia grandiflora hatten sich in den Sommern 1937 
und 1938 selbständig auf unseren Versuchsfeldern ausgesamt, wo sie teils im Freien, 
teils im Gebiete unserer großen Verdunkelungsanlagen aufgingen. Dabei hatte sich 
herausgestellt, daß die beiden genannten einjährigen Arten handliche und schnell- 
wüchsige Kurztagspflanzen sind, die für Versuchszwecke recht geeignet erschienen. 

Tinantia fugax entwickelt eine senkrechte, kräftige Hauptachse, an der die 
wechselständigen Blätter in spiraliger Anordnung stehen, und deren Spitze bei Ab- 
schluß der Entwicklung in eine terminale Infloreszenz übergeht. Wie bei den Ge- 
treiden wird der Aufbau unter günstigen Wachstums- und Ernährungsbedingungen 
durch die Ausbildung von Bestockungstrieben aus den Achseln der unteren Blätter 
vervollständigt. Der Kurztagspflanzencharakter ist sehr ausgeprägt. So bildeten 
z. B. die Pflanzen einer Aussaat vom 22. Mai, die am 28. Mai aufgelaufen waren, im 
neunstündigen Kurztag bereits nach 40 Tagen Blütenknospen, nachdem sie zuvor an 
der Hauptachse nur fünf Laubblätter entwickelt hatten. Im derzeitigen normalen 
Langtag wurden dagegen bis Anfang September nur Laubblätter gebildet, so daß 
sich deren Gesamtzahl bei Anlage der Blütenknospen auf 17 his 19, also mehr als 
das dreifache wie bei den im Kurztag gehaltenen Pflanzen belief. 

Auch die Solanacee Browallia grandiflora zeigt sehr ausgeprägten Kurztags- 
pflanzencharakter. Pflanzen einer Aussaat vom 22. Mai, die am 27. Mai aufgelaufen 
waren, zeigten im 9stündigen Kurztag bereits am 2. Juli nach der Ausbildung von 
nur 4—5 Laubblättern eine terminale Blütenknospe, mit deren Ausbildung die Ent- 
wicklung des Hauptsprosses abgeschlossen wurde. Das Wachstum wurde alsdann 
in der bekannten Weise durch Austreiben des Achselsprosses des obersten Blattes, 
der seinerseits nach der Ausbildung eines einzelnen Blattes mit einer terminalen 
Blüte endigte, und Fortsetzung dieses Vorganges bis zur Ausbildung von 3—4 Blüten 
beendigt. Am 10. Juli hatten sämtliche Pflanzen ihre erste Blüte geöffnet. Die im 
normalen sommerlichen Langtag gehaltenen Pflanzen zeigten dagegen erst Ende 
September ganz vereinzelt Knospen, nachdem sie 18—20 Blätter an der primären 
Achse entwickelt hatten, bei dem größten Teil der Pflanzen waren jedoch auch zu 
diesem Zeitpunkt noch keinerlei Blütenanlagen nachzuweisen. Die übrigen Versuchs- 
pflanzen sind bereits durch zahlreiche Untersuchungen bekannt, so daß sich eine Be- 
sprechung an dieser Stelle erübrigt (vgl. Schick 1932). 

Das Saatgut wurde, soweit es sich um kräftige Samen mit reichlich Nährgewebe 
handelte (Getreide, Setaria, Tinantia), in flachen mit feuchtem Sägemehl angefüllten 
Tonschalen vorgekeimt. Die Trennung in eine Langtags- und eine Kurztagsserie 
erfolgte sogleich nach dem Auflaufen. Während die Langtagsserie der derzeitigen 
normalen Tageslänge ausgesetzt blieb, wurde die Kurztagsserie in der Zeit von 17 Uhr 
abends bis 8 Uhr morgens mit Hilfe von Verdunklungsstoffen aus schwarzem Twill 
vom Tageslicht abgeschlossen. 

Die kleinen reservestoffarmen Samen von Jberis und Browallia wurden auf flachen 
Tontellern vorgekeimt, die mit feinem, von N-freier bzw. N-haltiger Nährlösung 
durchtränktem Quarzsand gefüllt waren. 

Nachdem sich die Pflanzen kräftig bewurzelt und am Sproß ein bis zwei Blätter 
entwickelt hatten, wurden sie einzeln in 20 cm hohe, 8 cm im Durchmesser messende, 


1 Diese Art stellte eine Gartenform dar, die im Jahre 1938 von der Gärtnerei 
Grosse in Wurzen bezogen wurde und seit jener Zeit im Göttinger Botanischen 
Garten durch Stecklinge vermehrt wird. 
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mit schwarzem Papier umkleidete Kulturgefäße gesetzt, die mit je 500 ccm einer der 
beiden folgenden Nährlösungen gefüllt waren: 
a) Stickstoffhaltige Normallösung (nachPrerrer) b) Stickstofffreie Nährlösung 


Ca(NO,),.4H,O . . 1,30g CaSO,.2H,O..... 1,30 g 
MgS0,.7H,0 . . . 0,33g MgSO,.7H,O. .... 0,33 g 
Be RER 0,33 g PEN. Ge, © 0,33 g 
Sp Be 0,33 g a 3), 0,49 g 
ee he 0,16g a I 0,002 g 
Le oh eee 0,002 g 


Die angegebenen Salzmengen wurden in je 1000 ccm destilliertem Wasser gelöst. 
Zwecks Zuführung der Spurenelemente wurden der Lösung alsdann noch 50ccm Erd- 
abkochung hinzugefügt!, die auf folgende Weise gewonnen wurde: Ein 3 Liter 
fassender Rundkolben aus Jenaer Glas wurde zur Hälfte mit fein gesiebter Garten- 
erde gefüllt und alsdann mit destilliertem Wasser bis zum Halsansatz aufgefüllt. 
Der gut durchgerührte Aufguß wurde darauf 4 Stunden auf dem Wasserbade gekocht 
und 3 Tage stehen gelassen. Schließlich wurde der so gewonnene Anfguß kalt fil- 
triert. 

Die Nährlösungen wurden in 8tagigen Abständen mittels Folienkolorimeter nach 
Wurrr (Firma F. und M. Lautenschläger in München) auf ihre Wasserstoffionen- 
konzentration geprüft. Der p,,-Wert lag bei beiden verwendeten Lösungen normaler- 
weise bei etwa 5,4. Sobald sich Abweichungen von diesemWerte bemerkbar machten, 
wurden die Nährlösungen bei den sämtlichen Pflanzen der betreffenden Versuchs- 
reihe erneuert. Diese Erneuerung der Lösungen wurde in l4tägigen Abständen auch 
dann vorgenommen, wenn, wie das gewöhnlich der Fall war, noch keinerlei Änderun- 
gen des p;-Wertes zu beobachten waren. Alle 8 Tage wurden die Kulturen außer- 
dem mit einer Druckluftpumpe durchlüftet, wobei ein durch Scuortsche Glasfilter 
verteilter Luftstrom jedes einzelne Kulturgefäß etwa eine halbe Minute durchströmte. 

Während der ersten 2—3 Tage nach der Überführung aus dem Keimbett in die 
Wasserkultur wurden alle Kulturgefäße mit den dazugehörigen Pflanzen, also auch 
die Kurztagsreihen, an einem schattigen Ort im Langtag gehalten, bis der Entwick- 
lungschock überwunden war. Die Luft dieser Versuchshausabteilung wurds durch 
Besprengung des Bodens möglichst feucht gehalten. Späterhin wurden die Pflanzen 
in einer anderen hellen und luftigen Abteilung des Versuchshauses untergebracht, die 
jedoch ebenfalls durch Schattenrollen und darüber hinaus durch Leinentücher gegen 
allzu intensive Sonneneinstrahlung geschützt war. Die Temperaturen in dieser 
Abteilung bewegten sich zwischen maximal 24—30° C (unter Mittag) und minimal 
18—20° C (nachts). 


Die Versuche. 


1. Langtagspflanzen. 

a) HEINEs vierzeilige Sommergerste. 

Am 21. Marz wurden etwa 400 sorgfältig ausgesuchte Körner von HEINEs vier- 
zeiliger Sommergerste, nachdem sie zuvor 24 Stunden in Leitungswasser vorge- 
quollen waren, in Sägemehl ausgesät. Am 24. März liefen die Pflänzchen auf und 
am 30. März wurden 120 gleichmäßig und kräftig gewachsene Exemplare, deren 


1 Durch diesen Zusatz erhielt natürlich auch die zunächst stickstofffrei ange- 
setzte Nährlösung ein geringes, nicht näher bestimmtes N-Quantum. Da es aber 
nicht darauf ankam, die Notwendigkeit des Stickstoffes an sich für die Blütenbildung 
nachzuweisen, sondern nur darauf zu sehen, wie die Pflanzen auf ,,Stickstoffhunger* 
reagieren, ist dieser Umstand für die aus den Versuchen zu ziehenden Schlüsse 


belanglos. 
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Primärblätter mittlerweile eine Länge von etwa 50 mm erreicht hatten, in die 
Wasserkultur übergeführt. Die vier Versuchsserien von je 30 Pflanzen werden im 
folgenden abgekürzt bezeichnet mit 

K+N (Kurztag, Normallösung), 

K—N (Kurztag, stickstoffarme Nährlösung), 

L+N (Langtag, Normallösung) und 

L—N (Langtag, stickstoffarme Nährlösung). 

Im Langtag wie auch im Kurztag wurde die Entwicklungszeit bis zum 
Ährenschieben durch die Kultur in der stickstoffarmen Nährlösung beträcht- 
lich abgekürzt. Die L—N-Pflanzen benötigten bis zur Erreichung dieses 
Termines im Mittel nur 51 Tage. Die ersten Ährengrannen zeigten sich bei 
ihnen bereits am 8. Mai, und bis zum 13. Mai hatten insgesamt 28 Pflanzen 
ihre Ähren geschoben. Die zwei restlichen Pflanzen waren verkümmert 
und zeigten gegenüber den 28 gesunden Pflanzen ein stark reduziertes 
Wurzelsystem. Sie kamen überhaupt nicht zum Schossen und mußten 
daher bei der Berechnung des mittleren Ährenschiebtermines unberück- 
sichtigt bleiben. Die Blattzahl betrug bei allen 30 Pflanzen sieben. An den 
Ähren war jeweils nur das oberste Ährchen fertil. Mittlerer Blühtermin 
war der 26. Mai. Da die Pflanzen nur ein einziges fertiles Ährchen hatten, 
wurden in allen Fällen nur drei reife Früchte ausgebildet, die jedoch stets 
gut entwickelt waren. Nach der völligen Reife wurden am 28. Mai noch 
die Gesamthöhen, Blattlängen und Blattbreiten bestimmt (Tabelle 1). 


Tabelle 1. Hermes vierzeilige Sommergerste. 








Seri Entwicklungs- Blattz. Zahl Gesamt- Höhe Größte 

Serie | zeit in Tagen] Haupttr. | d. Best. tr. | blattzahl inmm | Blattbreite 
K-+N |unvollendet | 15—18 5—9 62 375 9,0 
K—N 82 10 keine 10 250 3,5 
L+N | unvollendet 11 4—6 49 392 8,0 
L—N 51 7 keine é 280 3,4 




















Im neunstündigen Kurztag benôtigte die —N-Serie im Mittel 82 Tage 
bis zum Ahrenschieben, welches hier in der Zeit zwischen dem 3. und 
dem 21. Juni erfolgte. Die etwa einen Monat längere Entwicklungszeit 
der K—N-Pflanzen war durch die Anlage von durchweg 10 Laubblättern am 
Hauptsprop vor Ausbildung der Ahre bedingt (vgl. Purvis 1934). Der fertile 
Ahrenteil war gegenüber den L—N-Pflanzen noch stärker reduziert, 
indem nur eine, und zwar jeweils die mittlere Samenanlage des einzigen 
normal ausgebildeten Ährchens bis zur reifen Frucht weiterentwickelt 
wurde. Die beiden anderen verkümmerten völlig, so daß die ganzen 
Pflanzen schließlich nur ein einziges reifes Korn am Halm trugen, das 
aber völlig normal ausgebildet war und eine bis 70 mm lange Granne trug. 
Im übrigen war der Habitus, was die Gesamthöhe, Blattlängen und 
Blattbreiten betrifft, demjenigen der L—N-Pflanzen recht ähnlich. 

Ganz anders sahen dagegen die Pflanzen in der normalen Lösung 
aus. Am 28. Mai, als die in Abb. 1 wiedergegebene Aufnahme gemacht 
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wurde, hatten sie im Durchschnitt bereits 8 kräftige und, wie man sieht, 

bedeutend längere und breitere Blatter am HauptsproB ausgebildet, als 

die L—N-Pflanzen. AuBerdem wiesen sie eine reiche Bestockung aus den 

Achseln der Coleoptile und der ersten drei bis vier Blätter auf. Während 

die L—N-Pflanzen zu diesem Zeitpunkt sämtlich bereits seit über 14 Tagen 

ihre Ähren geschoben hatten, verharrten die L+N-Pflanzen, zumindest 
DE Mons ET Te = en 
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Abb. 1. HEINEs vierzeilige Sommergerste: Langtag. Links in stickstoffarmer, rechts in 
normaler Nährlösung kultiviert. Aussaat 21. März, Wasserkultur seit dem 30. März, 
phot. am 28. Mai. 


äußerlich, noch rein vegetativ. Trotz mehrfacher Erneuerung der Nähr- 
lösung begannen sie jedoch Anfang Juni allmählich deutlich zu küm- 
mern, so daß der Versuch abgebrochen werden mußte, ohne daß der 
Ährenschiebtermin erreicht worden war. Dieser Umstand dürfte wohl vor 
allem auf die mittäglichen hohen Sommertemperaturen zurückzuführen 
sein, die zu einer unvermeidlichen stärkeren Erwärmung der Kulturge- 
fäße führten. Keinesfalls hat die Nährlösung selbst einen schädigenden 
Einfluß ausgeübt, was einesteils daraus hervorgeht, daß die Entwicklung 
der Pflanzen in den ersten Monaten durchaus normal verlief, und daß sie 
zunächst, wie die Ende Mai hergestellte Photographie zeigt, einen durch- 
aus gesunden Eindruck machten; anderenteils kann man dies aber auch 
daraus entnehmen, daß die verschiedenen untersuchten Kurztagspflanzen, 
wie weiter unten zu berichten sein wird, gerade in dieser normalen Lösung 
bedeutend besser und schneller gediehen als in der —N-Lösung. 
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Am 2. Juni wurden alle 30 L+N-Pflanzen einer genauen Unter- 
suchung des Vegetationspunktes unterzogen. Die Blatter des Haupt- 
sprosses und der N2bentriebe wurden nacheinander abpräpariert und 
gemessen und die Vegetationskegel auf diese Weise freigelegt. Dabei 
stellte sich heraus, daß zu diesem Zeitpunkt auch von allen L + N-Pflanzen 
bereits Ähren angelegt waren. Die Anlage der Ähre war jedoch einheitlich 
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Blüte gehemmt Blüte gefördert Blüte gehemmt 
Langlag hurstag 
Abb. 2. HEINEs vierzeilige Sommergerste: Schematische Übersicht über Beblätterung und 
Bestockung in den vier Versuchsserien. +N stickstoffhaltige Normallösung, 
—N stickstoffarme Nährlösung. 





in allen 30 Fällen erst nach der Ausbildung von 11 Laubblättern am Haupt- 
trieb erfolgt. Die Blatizahl dieses Haupttriebes, durch welche der Zeitpunkt 
der Ausbildung der Blütenanlagen und damit der Zeitpunkt des Schossens 
und des Ährenschiebens im wesentlichen bestimmt wird, war somit größer 
als bei der zuvor besprochenen stickstoffarm kultivierten Kurztagsserie. 
Es gelingt demnach bei HEINEs vierzeiliger Sommergerste, die durch den 
Kurztag hervorgerufene Entwicklungshemmung mit Hilfe der stickstoff- 
armen Kultur nicht nur vollständig zu kompensieren, sondern es wurde sogar 
gegenüber den in der normalen Nährlösung kultivierten Langtagsexemplaren 
ein Entwicklungsvorsprung um ein Blatt erzielt. 

Die Gesamtzahl aller eindeutig zu Blättern differenzierten Organe betrug im 
Mittel 53. Wie in der schematischen Übersicht Abb.2 dargestellt ist, standen in den 
meisten Fällen in den Achseln der Coleoptile und der ersten drei bis vier Blätter 
Bestockungstriebe, wobei gewöhnlich die zweiten und dritten Primärbestockungs- 
triebe ihrerseits in den Achseln der beiden untersten Blätter Sekundärbestockungs- 
triebe mit durchschnittlich vier Blättern entwickelt hatten. Neben dem Haupt- 
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trieb hatten im allgemeinen auch noch der zweite und der dritte Primarbestockungs- 
trieb eine fertige Ahrenanlage ausgebildet, die hier oberhalb des 7., bzw. 6. Blattes lag. 
Die Vegetationskegel des 1., 4. und 5. Primärbestockungstriebes sowie jene der 
Sekundarbestockungstriebe waren oberhalb ihrer letzten, eindeutig zur Blattbildung 
bestimmten Primordien in allen Fällen noch gänzlich undifferenziert, so daß über 
ihre endgültigen Blattzahlen keine Angaben gemacht werden können. Die Ähren- 
anlagen am zweiten und dritten Bestockungstrieb hatten im Durchschnitt eine Länge 
von 1,8—2,4 bzw. 0,6—1,2 mm und die Primordien der ein- 
zelnen Ährchen waren in den meisten Fällen schon deutlich 
zu erkennen. 

Die K+N-Pflanzen wurden der Vegetations- 
punktuntersuchung erst Ende Juni unterworfen. 
Die Pflanzen hatten zu diesem Zeitpunkt bereits 
10 bis 12 äußerlich sichtbare Blätter am Haupttrieb 
ausgebildet und waren bis zum 6. Blatt hinauf reich 
bestockt. Die Coleoptile hatte jedoch in dieser 
Kurztagsreihe in keinem einzigen Falle einen Be- 
stockungstrieb entwickelt (Abb. 2). Auch hier hatten 
die beiden in den Achseln des Primär- und des 
Sekundärblattes stehenden Bestockungstriebe in 
den meisten Fällen ihrerseits Sekundärbestockungs- 
triebe ausgebildet, so daß die Pflanzen durchweg 
einen dichten Blätterschopf aufwiesen. Am Haupt- 
trieb waren stets mindestens 15, in den meisten Fällen 
jedoch sogar noch mehr Laubblätter ausgebildet worden. 
- (In 3Fällen 15, in 5 Fallen 16, in 12 Fällen minde- 
ur seit dem 30. Marz. 

Vegetationskegel des stens 17 und in den restlichen 10 Fällen mindestens 
Haupttriches m 18). Auch im Kurztag waren also von den Pflanzen 
lösung kultivierten in der normalen Nährlösung bedeutend mehr Blätter vor 
pm à om = der Ausbildung der Blütenprimordien angelegt worden 
als in der entsprechenden stickstofffrei kultivierten Serie. 
Fertig differenzierte Ährenanlagen waren nur in den 8 Fällen vorhanden, 
in denen die Blattzahl 15 oder 16 betrug. In Abb. 3 ist als Beispiel der 
Vegetationspunkt des Hauptsprosses einer Pflanze mit 16 Blattanlagen 
wiedergegeben. Man sieht auf der Zeichnung an der Basis der etwa 
1,5 mm messenden Ährenanlage mit den Blütenprimordien die halbum- 
greifenden Anlagen des 15. und 16. Laubblattes, sowie die Blattbasis des 
abpräparierten 14. Blattes, das eine Länge von 4,5 mm besaß. 

Von einer Streckung der Internodien war bei diesem und den übrigen Exem- 
plaren mit insgesamt 16 Blättern am Hauptsproß noch nichts zu bemerken. Erste 
Anzeichen des beginnenden Schossens zeigten dagegen die drei Pflanzen, welche am 
Hauptsproß nur 15 Blätter entwickelt hatten, und deren Ähren dementsprechend 
schon etwas weiter entwickelt; waren als bei dem wiedergegebenen Beispiel. In 
allen übrigen Fällen war von der Ausdifferenzierung einer Infloreszenz am 
Vegetationskegel überhaupt noch nichts zu bemerken; seine Struktur war viel- 
mehr noch gänzlich indifferent, und die als halbumgreifende, wulstartige Vor- 
wölbungen auf ihm hervortretenden Organanlagen konnten ebensogut zu weiteren 














und photoperiodischer Reaktion bei einigen Lang- und Kurztagspflanzen. 427 


Blattanlagen wie zu Biütenprimordien werden. Eine erste Streck des ls, 
wie sie der Âhrenanlage voraufzugehen pflegt (BONNET 1935), in en 
Fällen zu erkennen. In 12 Fällen waren jedoch, wie erwähnt, mindestens 17 und in 
10 weiteren Fällen mindestens 18 Anlagen bereits eindeutig zur Blattbildung be- 
stimmt. Die Vegetationskegel der beiden ersten Primärbestockungstriebe waren in 
allen 8 Fällen, in denen der Haupttrieb bereits eine Ähre ausgebildet hatte, eben- 
falls zur Ährenbildung übergegangen; ihre Ähren waren gewöhnlich oberhalb des 
9. bzw. 8. Blattes angelegt. Die Vegetationskegel aller übrigen Bestockungstriebe 
waren jedoch noch gänzlich undifferenziert; das gleiche gilt von sämtlichen Be- 
stockungstrieben der Pflanzen mit 17 und 18 Blättern. 
b) Hewes Hartweizen. 


Das sorgfältig auf größte Gleichmäßigkeit ausgelesene Saatgut wurde, nachdem 
es zuvor 24 Stunden in Leitungswasser vorgequollen war, am 21. März 1940 in 





Abb. 4. HEINES Hartweizen: Langtag. Links in stickstoffarmer, rechts in normaler Nähr- 
lösung kultiviert. Aussaat 21. März, Wasserkultur seit dem 2. April, phot. am 28. Mai. 


Sägemehl ausgelegt. Am 25. März liefen die Pflänzchen auf und wurden am 2. April 
in Wasserkultur genommen. Ihre Primärblätter hatten zu diesem Zeitpunkt durch- 
schnittlich eine Länge von 55 mm erreicht. 

Auch der Weizen beendete seine Entwicklung am schnellsten bei stick- 
stoffarmer Kultur im Langtag, wo er bis zum Ährenschieben im Mittel 
58 Tage benötigte. Alle 30 Pflanzen bildeten vor der Anlage des Blüten- 
standes wie die entsprechende Gerstenserie nur 7 Blätter aus und blieben 
unbestockt. 

An den Ähren wurden im allgemeinen nicht mehr als 6 Früchte ausgebildet. 
Am 28. Mai, als die in Abb. 4 wiedergegebene Aufnahme gemacht wurde, hatten die 

28* 
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Tabelle2. Hermes Hartweizen. 








Blattz. Zahl | Gesamt- | Hob Gro 
Serle | Scit in Tagen] Haupttr. |d. Best. tr.| latin | inmm | Binttbr. 
K-+N | unvollendet | 16—18 1—4 24 286 4,0 
K—N 96 9—11 keine 10 280 3,0 
L+N |} unvollendet | 14—15 1—3 22 296 4,0 
L—N 58 7 keine 7 345 3,0 




















L—N-Pflanzen eine mittlere Höhe von 310 mm erreicht. Das Wachstum war jedoch 
zu diesem Zeitpunkt noch nicht abgeschlossen, und die endgültig erreichte Länge 
der Halme bis zur Ährenspitze betrug durchschnittlich 345 mm (Tabelle 2). 
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Abb. 5. HEINEs Hartweizen: Schematische Übersicht über Beblätterung und Bestockung 
in den vier Versuchsserien. +N stickstoffhaltige Normallösung, —N stickstoffarme 
Nährlösung. 


Die Pflanzen in der Normallösung hatten zur Zeit der Aufnahme im allgemeinen 
bereits 8 äußerlich sichtbare Blätter am Haupttrieb hervorgebracht; in 6 Fällen 
war gerade das 9. im Erscheinen begriffen. Im Gegensatz zu den stickstofffrei 
kultivierten Pflanzen waren auch hier nur von den Pflanzen in der Normallösung 
Bestockungstriebe entwickelt. Ganz allgemein waren bei den L+ N-Pflanzen zwei 
kräftige Primärbestockungstriebe aus den Achseln der beiden ersten Laubblätter 
entwickelt worden, deren Blattzahl meistens 7 und 6 betrug. Vereinzelt hatte auch 
das dritte Blatt noch einen kleinen Trieb mit 3—4 Blättern aufzuweisen (Abb. 5). 
Ein kleiner Coleoptilbestockungstrieb mit 2—3 Blättern war nur in 4 Fällen aus- 
gebildet. 

Die mikroskopische Untersuchung der Vegetationskegel ergab darüber 
hinaus, daß auch am 10. Juni, als die Pflanzen allmählich abzusterben 
begannen, noch in keinem Falle fertige Ährenanlagen ausdifferenziert 
waren. Alle bereits fertig differenzierten. bzw. noch in der Differenzierung 





und photoperiodischer Reaktion bei einigen Lang- und Kurztagspfl 429 





begriffenen Primordien » hinauf zum 14. waren in allen Fällen zu Blättern 
bzw. zu Blattanlagen geworden. Der Vegetationskegel selbst war aber mit 
nur zwei Ausnahmen bereits in der charakteristischen Weise gestreckt, 
wie sie der Ährenbildung unmittelbar voraufzugehen pflegt (BonNET 
1936, WEBER 1938) (Abb. 6). Die Ausbildung von Laubblättern war also 
offenbar mit der Entwicklung des 14. Blattes im Allgemeinen 2bgeschlossen 
und die Blütenanlage bereits eingeleitet. Fest steht jedenfalls, daß sämt- 
liche L+N-Pflanzen mii der Anlage von mindestens 14 Laubblättern vor 
der Ausbildung ihrer Reproduktionsorgane eine min- 
destens doppelt so lange Entwicklungszeit benötigt 
haben würden wie die stickstofffrei kultivierten Exem- 
plare mit ihrer nur halb so großen Blattzahl. 


Ganz ähnlich liegen auch die Verhältnisse im 
Kurztag. Die K—N-Pflanzen begannen etwa Ende 
Mai zu schossen. Äußerlich waren an ihnen zu 
dieser Zeit, wie bei den bereits Ähren schiebenden 
L—N-Pflanzen, nur sieben Blätter zu bemerken. 
Das eigentliche Ausschieben der Ähren begann 
jedoch bei den K—N-Pflanzen nicht vor dem 
24. Juni, und bis zum Ende dieses Monats hatten 
erst 6 Pflanzen eine kleine, ohne Grannen nur 16 Ani: Le 
bis 20mm messende Ähre hervorgebracht, die weizen. Langtag. Aus- 
völlig steril war. Auch in der Höhe blieben die it 21. Mar, | 
K—N-Pflanzen mit durchschnittlich 280 mm weit Vegetationskegel des 
hinter den L—N-Pflanzen zurück (Tabelle 2). Im po ago es gg le 
Laufe des Juli erhöhte sich die Gesamtzahl der lösung een 
Pflanzen, welche ihre Ahren ans Licht brachten, pion a on ama a. 
auf 16. Bei den übrigen 14 Pflanzen starb dagegen 
der Vegetationskérper noch vor der Erreichung dieses Augenblickes ab. 
Fertige Ahren waren jedoch in allen Fallen vorhanden. Sie blieben 
nur in der Scheide des jiingsten Blattes stecken, wo sie vertrockneten. 
Die endgültigen Blattzahlen betrugen in 13 Fällen 9, in 10 Fällen 10 und 


in 7 Fällen 11. 


Ein Teil der Kurztagsexemplare in der Normallösung wurde bereits 
am 10. Juni, gleichzeitig mit den L+ N-Pflanzen, der Vegetationspunkt- 
untersuchung unterworfen. Die Zahl der äußerlich sichtbaren Blätter 
belief sich zu dieser Zeit wie bei den L + N-Pflanzen im allgemeinen auf 8. 
Auch die Bestockung war derjenigen der L+N-Pflanzen ganz ähn- 
lich (Abb. 5). Während diese aber, wie wir sahen, ihre Vegetationskegel 
größtenteils bereits stark gestreckt hatten und offenbar gerade im Begriffe 
waren, die Ährenbildung einzuleiten (Abb.6), war bei den 10 untersuchten 
Kurztagsexemplaren zu diesem Zeitpunkt noch nichts von einer derartigen 
Streckung des Kegels zu bemerken (Abb. 7). Die Blattzahl des Haupt- 
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sprosses (einschließlich der bereits eindeutig zu identifizierenden An- 
lagen) betrug in 6 Fällen 14 und in 4 Fällen 15. 

Von den übrign K-+-N-Pflanzen wurden die Vegetationspunkte 
erst am 4. Juli untersucht. Die Anzahl der äußerlich sichtbaren Blätter 
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war mittlerweile durchschnittlich 
auf 9 (in 4 Fällen sogar schon 10) 
angestiegen. Die Anzahl der ein- 
deutig zur Blattbildung bestimmten 
Primordien belief sich bei vieren der 
20 Exemplare auf 16, bei 7 weiteren 
; auf 17 und bei 6 auf 18. Bei den 
restlichen 3 Pflanzen war die Vege- 
tationsspitze angefault und zerstört, 


= Sig = pg am ree nee gs dé so daB sie nicht beriicksichtigt wer- 
2. April. Vegetationskegel der Haupt- den konnten. Der Vegetationskegel 


Nabr- der 6 Pflanzen mit 18 eindeutig diffe- 


lösung kultivierten Pflanzen am 10. Juni. 


renzierten Blattanlagen war im übri- 


gen bereits in der geschilderten Weise gestreckt, wie sie die Ahren- 
bildung einzuleiten pflegt (Abb. 8). In diesen Fällen war also die end- 
gültige Blattzahl offenbar bereits erreicht. Das gleiche gilt von 4 der 
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Kurztag. Aussaat 21. März, 


Wasserkultur seit dem 2. April. 
Vegetationskegel des Haupt- 
triebes einer in der normalen 
Nährlösung kultivierten 
Pflanze am 4. Juli. 


Pflanzen mit 17 und von einer der Pflanzen 
mit 16 deutlichen Blattanlagen. In allen übri- 
gen Fällen war dagegen der Vegetationskegel 
auch jetzt noch winzig klein und gänzlich 
undifferenziert, so daß über die endgültige 
Blattzahl dieser Exemplare keine Angaben ge- 
macht werden können. Die Blattzahl der K + N- 
Pflanzen bewegte sich also zwischen Werten von 
16—18 und war somit, wie bei den L+N- 
Pflanzen, annähernd doppelt so groß wie bei den 
entsprechenden stickstofffrei kultivierten Exem- 
plaren (Abb. 5). 

c) Iberis amara. 

Die Aussaat dieser Crucifere erfolgte am 22. Mai 1940. 
Am 27. Mai liefen die Pflänzchen auf und wurden am 
9. Juni in die Wasserkultur überführt. Sie hatten zu 
diesem Zeitpunkt im Langtag eine mittlere Höhe von 
38 mm erreicht. Die Kurztagsexemplare waren da- 
gegen bei etwa gleicher Blattzahl(2-3 Paare) mit einer 
mittleren Höhe von nur 26 mm etwas zurückgeblieben. 


Schon Ende Juni (18. 6.) zeigten sich im Langtag in der stickstoff- 
frei kultivierten Reihe bei der ersten Pflanze Blütenknospen, und bald 
folgten auch die anderen Pflanzen der gleichen Reihe mit der Ausbildung 
ihrer Reproduktionsorgane nach. Die vor Anlage der Knospen ausgebildete 
Blattzahl belief sich auf 6 bis 8 (Mittelwert 7,6). 





und photoperiodischer Reaktion bei einigen Lang- und Kurztagspfl 431 


r 





Neben der Tatsache, daß nur sie bisher Blütenknospen ausgebildet hatten, 
unterschieden sich die L—N-Pflanzen auch noch durch ihre Höhe von den Pflanzen 
in der Normallösung. Während letztere im Durchschnitt nur 65 mm maßen, hatten 
die in der stickstoffarmen Lösung aufgewachsenen Pflanzen trotz des dadurch 
bedingten Stickstoffhungers bereits eine mittlere Höhe von 106 mm erreicht, was 
auf eine Art Schoßeffekt zurückzuführen ist, der bei den zur Reproduktion schreiten- 
den Pflanzen zu beobachten war. Gleichzeitig mit der Anlage der Blütenprimordien 
findet bei Iberis, ähnlich wie bei den Getreiden und vielen anderen Arten, eine plötz- 
liche Streckung der Internodien statt, womit ganz unabhängig von der Knospen- 
anlage ein zweites eindeutiges Kriterium für den Einsatz der reproduktiven Phase 
gegeben ist. 

Der mittlere Knosptermin der L—N-Pflanzen fiel auf den 2. Juli. 
Bei den L + N-Pflanzen war zu diesem Zeitpunkt noch nichts von Knospen 
oder Knospenanlagen zu bemerken. Ihre Blattzahl entsprach etwa jener 
der L—N-Exemplare. Leider konnte der Einsatz der Reproduktion nur 
bei wenigen Exemplaren beobachtet werden, da ein Teil der Pflanzen 
vorher zugrunde ging. Die erste Knospe wurde am 17. Juli bei einer 
Pflanze festgestellt, die zuvor 9 Blätter am Hauptsproß entwickelt 
hatte. Am 23. Juli hatten 14 Pflanzen Knospen ausgebildet. Die mittlere 
Blattzahl belief sich auf 9,8. Sämtliche übrigen Pflanzen hatten mindestens 
8 Blätter ausgebildet, ehe sie abstarben. 


Im Kurztag kamen überhaupt nur die stickstoffarm kultivierten Pflanzen zur 
Ausbildung von Blütenknospen (mittlerer Knosptermin aller 30 Exemplare 28. Juli). 
Die Blattzahlen der K—N-Pflanzen beliefen sich auf 10—13. Über die endgültigen 
Blattzahlen der K + N-Pflanzen können keine Angaben gemacht werden. Jedenfalls 
wurde der Wert von 12 Blättern in sämtlichen Fällen überschritten. Sicher ist, daß 
die K—N-Pflanzen bedeutend früher zur Reproduktion übergingen, als die K + N- 
Pflanzen, denn zu der Zeit, wo die ersteren bereits in Blüte standen, waren auch die 
Pflanzen in der Normallösung noch völlig gesund, zeigten aber trotz annähernd 
gleicher Blattzahlen noch keinerlei Anzeichen einer bevorstehenden Knospenbildung. 
So standen ihre sämtlichen Blätter noch paarweise gegenständig. Diese Blattstellung 
wird aber erfahrungsgemäß stets vor der Ausbildung der Reproduktionsorgane zu- 
gunsten einer wechselständigen Anordnung aufgegeben. 


2. Kurztagspflanzen. 

a) Tinantia fugax. 

Eine erste Aussaat dieser Art wurde am 22. Mai vorgenommen. Die Pflänzchen 
liefen am 28. Mai auf und wurden am 6. Juli in Wasserkultur genommen. Sie hatten 
zu diesem Zeitpunkt nur ein 2,5—3 cm messendes Primärblatt entwickelt, wobei die 
im Kurztag aufgewachsenen Exemplare im allgemeinen etwas kleiner waren als die 
Langtagsexemplare. 

Der Versuch führte jedoch zu keinera befriedigenden Ergebnis. Sämtliche stick- 
stofffrei kultivierten Exemplare gingen bereits im Laufe der ersten 4 Wochen zu- 
grunde, nachdem sie nur noch 1—2 weitere Blätter entwickelt hatten. Dieser Um- 
stand weist bereits auf ein besonders großes Stickstoffbedürfnis dieser Art hin. Die 
Pflanzen in der Normallösung wuchsen nämlich im Langtag und im Kurztag gut 
weiter, und am 31. Juni war im Kurztag bei der ersten Pflanze eine Blütenanlage 
oberhalb des 5. Laubblattes zu erkennen. Bald folgten auch weitere Pflanzen in der 
Ausbildung ihrer Reproduktionsorgane nach, und bis zum 16. Juli hatten sämtliche 
K + N-Pflanzen Knospen angelegt. Die Blattzahl betrug in allen Fällen 5. Im Lang- 
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tag wuchsen die in der Normallösung kultivierten Pflanzen bis Ende August rein 
vegetativ weiter. Die erste Knospe wurde am 28. August an einer 17 Blätter tragen- 
den Pflanze sichtbar. Im Laufe des September folgen dann auch die übrigen Pflanzen 
mit der Knospenbildung nach. Die Blattzahlen schwankten zwischen 17 und 19. 

Als Ersatz für den ersten mißglückten Versuch wurde am 22. Juni eine zweite 
Aussaat angesetzt, die am 29. Juni aufging. Im Gegensatz zu der ersten in Säge- 
mehl erfolgten Aussaat wurden die Pflanzen jedoch in Erde herangezogen und erst 
in Kultur genommen, nachdem sie bereits 4 Blätter entwickelt hatten. Am 16. Juli 
wurden je 60 Pflanzen aus dem Kurztag und dem Langtag zwischen dem Primär- 
und dem Sekundärblatt abgeschnitten und mit ihrem untersten Knoten (von dem 
das zweite Blatt zuvor abgetrennt wurde) in die Nährlösungen gesteckt. Die aus dem 
Kurztag stammenden Stecklinge waren mit durchschnittlich 4,5 cm etwa 1,5 bis 2cm 
kleiner als jene, die von den im Langtag aufgewachsenen Pflanzen stammten. 
Beide bewurzelten sich in den Nährlösungen sehr schnell und wuchsen nun auch 
in der stickstofffreien Nährlösung gut weiter. 


Tabelle 3. Tinantia fugax. 














Entwicklungszeit | Blattzahl am Höhe Mittlere 
Seri Blütenzahl Blattfläch 
a in Tagen Haupttrieb in mm ma a9 © 
K+N 53 8,5 7 260 620 
K—N 54 7,9 3 120 615 
L+N 68 10—13 8—12 310 1460 
L—N unvollendet 10—13 — 75 920 











Im Kurztag bilden +N und —N-Pflanzen ihre Knospen etwa zur 
gleichen Zeit aus. Von einem Vorsprung der stickstofffrei kultivierten Exem- 
plare, wie er bei allen untersuchten Langtagspflanzen beobachtet wurde, 
konnte jedenfalls keine Rede sein. Die erste Knospe bei den K + N -Pflanzen 
wurde am 20. August beobachtet ; die erste Bliite am 28. August (mittlerer 
Knosptermin: 24. August). Die entsprechenden Daten bei den K—N- 
Pflanzen waren der 18. August und der 28. August (mittlerer Knosptermin 
26. August). Die Zahl der vor Anlage der Bliiten ausgebildeten Blatter 
betrug bei den K—N-Pflanzen in 8 Fällen 7, in 18 Fällen 8 und in 4 Fällen 
9 (Mittel 7,9); bei den K+ N-Pflanzen in 16 Fällen 8 und in 14 Fällen 9 
(Mittel 8,5). Ein merklicher Unterschied war also nicht vorhanden. Die 
Zahl der Blüten war dagegen bei den K + N-Pflanzen mit durchschnitt- 
lich 8 deutlich größer als bei den K—N-Pflanzen, die nur 2 bis 4 Blüten 
ausbildeten. Die Höhe der K+N-Pflanzen betrug im Mittel 260 mm, 
während die K—N-Pflanzen durchschnittlich nur 120 mm maßen 
(Abb. 9). 

Im Langtag kamen die Pflanzen in der Normallösung sogar bedeutend 
früher zum Blühen als die stickstofffrei kultivierten Exemplare. Die erste 
Knospe wurde am 2. September an einer L+N-Pflanze beobachtet, die 
zuvor 10 Blätter entwickelt hatte, am 22. September waren bei allen 
L+N-Pflanzen Blütenanlagen nachzuweisen. Zu diesem Zeitpunkt 
hatte noch keine einzige der bedeutend kleiner gebliebenen L—N- 








und photoperiodischer Reaktion bei einigen Lang- und Kurst gspfl 433 





Pflanzen makroskopisch sichtbare Knospen entwickelt (Abb. 10). Wahrend 
die 260—340 mm hohen L+N-Pflanzen 10—13 Blätter aufwiesen (in 





Abb. 9. Tinantia fugaz: Kurztag. Aussaat 22. Juni 1940, Wasserkultur seit dem 16. Juli, 
phot. am 25. August. Links in stickstoffarmer, rechts in normaler Nährlösung kultiviert. 





Abb. i0. T'inantia fugax: Langtag. Aussaat 22. Juni, Wasserkultur seit dem 16. Juli, 

phot. am 10. September. Links in stickstoffarmer, rechts in normaler Nährlösung kultiviert. 

Nur die in der stickstoffhaltigen Nerney aufgewachsenen Pflanzen haben Blüten 
gebil 

3 Fällen 10, in 12 Fällen 11, in 9 Fällen 12 und in 6 Fällen 13), hatten 

die L—N-Pflanzen bei einer durchschnittlichen Höhe von nur 75 mm 

(Extreme 60 und 110 mm) sämtlich erst 7—8 Blätter aufzuweisen. 
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Am 28. September wurden die Vegetationspunkte der L—N-Pflanzen 
mikroskopisch untersucht. Dabei ergab sich, daß auch sie in allen Fällen 
winzige, etwa 0,4mm große knopfförmige Blütenanlagen ausgebildet 
hatten. Die Gesamtblattzahlen am Hauptsproß betrugen in 3 Fällen 10, 
in 13 Fällen 11, in 7 Fällen 12 und in 6 Fällen 13. Sie unterschieden sich 
also fast überhaupt nicht von den Zahlen, die bei den in der Normal- 
lösung kultivierten Pflanzen festgestellt worden waren. 

Die Blütenbildung wurde also im Langtag durch den Stickstoffmangel 
beträchtlich beeinflußt ; im Gegensatz zu den bei den Langtagspflanzen gemach- 
ten Erfahrungen wurde sie jedoch durch den Stickstoffentzug eindeutig 
gehemmt. Dieser Umstand war aber allein auf eine starke Verlängerung 
der Entwicklungszeit der einzelnen Blätter zurückzuführen, durch welche 
die gleiche Blattzahl von 10—13 Stück wie bei den L + N-Pflanzen erst 
bedeutend später erreicht wurde. Ein tatsächliches Überwiegen der vege- 
tativen Tendenz, welches sich in einer Erhöhung der Blattzahl zu erkennen 
geben würde (wie z. B. bei den L+N-Exemplaren der Gerste) bestand 
dagegen auch hi2r im Langtag offenbar nicht. 

b) Setaria italica. 

Die Aussaat erfolgte am 22. Mai. Am 4. Juni wurden die am 27. Mai aufgelau- 
fenen Pflänzchen, die zu diesem Zeitpunkt bei einer Höhe von 18—25 mm im allge- 
meinen ihr 2. Blatt entwickelt hatten, in die Wasserkultur überführt. Der Versuch 
wurde mit insgesamt 100 Pflanzen (25 je Serie) angesetzt. 

Während der ersten Woche, die der Umsetzung folgte, waren zwischen 
den +N und den —N-Pflanzen noch keine Entwicklungsunterschiede 
zu beobachten. Das dritte Blatt erschien in allen vier Serien etwa am 
9. Juni. Auch die Entwicklung des vierten Blattes erfolgte noch in allen 
Serien etwa gleichzeitig um den 14. Juni. Zu dieser Zeit machten sich 
bei den —N-Pflanzen erste Mangelerscheinungen bemerkbar, die sich 
in geringerer Größe und bleichgrüner Farbe der neu entwickelten Blätter 


Tabelle 4. Setaria italica. 

















es Größte Blatt- 
Entwicklungszeit| Blattzahl Höhe Bl 
Serie 3 in Tagen Haupttrieb in ‘on LL 
K+N 32 5 132 5,5 
K—N über 60 5,7 78 4 
L+N 108 11,3 210 6 
L—N unvollendet 13,5 160 3 





äußerten. Bei der Ausbildung des fünften Blattes blieben die im Langtag 
gehaltenen Pflanzen gegenüber den Kurztagsexemplaren durchschnittlich 
um etwa 2 Tage zurück. Die K+ N-Pflanzen schlossen mit der Ausbil- 
dung dieses fünften Blattes ihre vegetative Entwicklung bereits ab 
(Tabelle 4). Am 22. Juni zeigte sich bei der 1. von ihnen die entsprechend 
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den geringen Dimensionen der Pflanze sehr kleine Rispe, und schon am 
26. Juni hatten alle 25 K + N-Pflanzen ihre Rispen geschoben. Die am 
28. Juni angefertigte Aufnahme Abb. 11 zeigt rechts zwei Pflanzen der 
K + N-Reihe mit ihren Rispen und links daneben zwei Exemplare der 
stickstofffrei kultivierten Kurztagsreihe, bei denen noch nichts von der 
Rispenbildung zu bemerken ist. Die Mangelerscheinungen waren zu dieser 
Zeit bei den K—N-Pflanzen bereits sehr auffällig geworden. Ihre Größe 
(gemessen bis zur obersten Blattspitze) blieb mit im Mittel 78 mm be- 
trächtlich hinter jener der +N-Pflanzen (durchschnittlich 132 mm) 
zurück. Gleichzeitig geriet ihre gesamte Entwicklung ins Stocken, so 





Abb. 11. Setaria italica, Kurztag. Aussaat 22. Mai, Wasserkultur seit dem 4. Juni, phot. 
am 28. Juni. Links stickstofffrei, rechts in normaler Nährlösung kultiviert. Nur die in der 
normalen Lösung aufgewachsenen Pflanzen haben Rispen gebildet (vgl. hierzu Abb. 13). 


daß die Pflanzen auch nach weiteren 4 Wochen kaum eine Veränderung 
gegenüber ihrem Entwicklungsstand vom 28. Juni zeigten. Nur 2 von 25 
hatten in der Zwischenzeit nach der Ausbildung von je 5 Laubblättern 
am 17. und am 21. Juli eine kümmerliche Rispe ans Licht gebracht; alle 
übrigen verharrten auch jetzt noch, zumindest äußerlich, rein vegetativ. 
Da die Gefahr bestand, daß sie absterben würden, ohne zu einem uor- 
malen makroskopisch sichtbaren Rispenschieben gekommen zu sein, 
wurden am 28. Juli bei den restlichen 23 Pflanzen der K—N-Serie die 
Vegetationspunkte mikroskopisch untersucht. 

Dabei ergab sich, daß noch 11 weitere Exemplare dicht vor dem 
Rispenschieben stehen geblieben waren, da sie offenbar nicht mehr die 
Kraft gehabt hatten, ihre bereits nahezu fertig ausgebildeten, 3—5 mm 
messenden Blütenstände auszuschieben; die Blattzahl betrug bei diesen 
11 Exemplaren ebenfalls 5. Auch bei den übrigen Pflanzen waren bereits 
Rispen angelegt, aber sie befanden sich hier noch in der Differenzierung ; 
ihre Größe lag zwischen 0,8—1,5 mm und die Grannen waren in vielen 
Fällen nur als winzige Vorwölbungen an ihnen angedeutet. Die Anzahl 
der vor Anlage dieser Rispen ausgebildeten Blätter war in diesen 12 Fällen 
größer als 5; sie betrug in 9 Fällen 6 und in 3 Fällen 7. Stets waren die 
jüngsten Blätter noch winzig klein: ihre Länge schwankte zwischen 1,2 
und 5,4 mm. 
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Einer der frei präparierten Vegetationspunkte ist als Beispiel in Abb. 12 wieder- 
gegeben. An seinem unteren Ende erkennt man die noch gänzlich gestauchten 


Internodien und Knoten des abpräparierten 4., 5. und 6. Blattes. Die Länge des 
6. Blattes hatte 4,8 mm betragen; das nur 1,2 mm messende 7. Blatt wird von der 
von ihm umfaßten Rispenanlage an Größe bereits überragt. 

Soweit die Blattzahl nur 6 betrug, waren die Rispen in allen Fällen schon größer 
(2,0—4,8 mm) und weiter entwickelt als in dem dargestellten Beispiel. Ein Teil 














+ 2: 
Blüte gefördert Blüte gehemmt ug a F 
Lang'ag Aurziag 


Abb.12. Setariaitalica, Kurztag. Abb. 13. Setaria italica. Schematische Übersicht über 
Aussaat 22. Mai, Wasserkultur Beblätterung und Bestockung in den vier Versuchsserien. 
seit dem 4, Juni, Vegetationskegel +N stickstoffhaltige Normallösung, —N stickstoffarme 
einer in der Nähr- Nährlösung. 
lösung aufgewachsenen Pflanze 

am 28. Juli. 
dieser Exemplare war gleichzeitig bereits zum Schossen übergegangen; die Inter- 
nodien hatten also begonnen, sich in die Länge zu strecken. 

Die starke Verzögerung des Rispenschiebtermins der K—N-Pflanzen 
war demnach nur bei einem Teil der Pflanzen auf die allgemeine durch den 
Stickstoffentzug hervorgerufene Wachstumshemmung zurückzuführen ; 
bei etwa der Hälfte war gleichzeitig auch noch eine Erhöhung der Blatt- 
zahl zu beobachten (vgl. das Schema Abb. 13). 


Noch deutlicher als im Kurztag war diese Tatsache im Langtag zu 
beobachten. Auch hier zeigten sich bei den —N-Pflanzen wie im Kurztag 
im Laufe der Zeit immer auffälliger hervortretende Mangelerscheinungen. 
Zunächst blieben sie gegenüber den normal ernährten Exemplaren in 
der Länge und der Breite ihrer Blätter zurück ; bald zeigte sich aber auch 
hier außerdem eine beträchtliche Verzögerung in der Ausbildung der 
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Blätter. Das fünfte Blatt wurde von +N und —N-Pflanzen noch etwa 
zur gleichen Zeit am 25. Juni entwickelt. 

Das sechste Blatt erschien aber bei den +N-Pflanzen schon am 
3. Juli, bei den —N-Pflanzen dagegen erst am 7. Juli, das siebente bei 
den + N-Pflanzen am 15., bei den —N-Pflanzen am 22. Juli, das achte 
bei den + N-Pflanzen am 27. Juli, bei den —N-Pflanzen am 8. August, 
das neunte bei den + N-Pflanzen am 11. August, bei den —N-Pflanzen 
am 29. August; das zehnte Blatt der + N-Pflanzen war schließlich am 
28. August bereits vor dem neunten der —N-Exemplare sichtbar geworden, 
deren zehntes erst am 21. September erschien. 
(Mittelwerte aller 25 Pflanzen jeder Serie). Der 
größere Teil der + N-Pflanzen schloß mit der Aus- 
bildung des elften Laubblattes, das im Mittel am 
9. September sichtbar wurde, seine vegetative Ent- 
wicklung ab und ging zum Rispenschieben über; 
nur neun Exemplare entwickelten zuvor noch ein 
zwölftes Blatt. Die erste Rispe wurde bereits am 
10. September sichtbar, und am 26. September 
hatten sämtliche L+ N-Pflanzen ihre Rispen ge- 
schoben. In der L—-N-Serie war zu dieser Zeit 
noch bei keiner einzigen Pflanze eine Rispe zu 
bemerken oder auch nur das Schossen eingeleitet. Abb. 14. Setaria italica, 

Die mikroskopische Analyse der Vegetations- ten 
punkte ergab, daß die vegetative Entwicklung der ‘it dem 4. Juni, Vege- 
L—N-Pflanzen mit der Ausbildung der 10—11 Stehsteffamnen Nahr. 
äußerlich sichtbar gewordenen Blätter noch keines- pe une re 1 
wegs abgeschlossen war. Zwar hatten sie bereits 
sämtlich Rispenanlagen ausdifferenziert, aber deren Größe war noch sehr 
gering; sie lag zwischen 0,4 und 5,0mm. Auch die Blattzahlen waren 
nicht einheitlich; in 11 Fallen waren es 12, in 6 Fallen 13, in 3 Fallen 14 
und in 5 Fällen sogar 15 (Abb. 14). Auch im Langtag überschnitten 
sich also die Blattzahlen der + N und der —N-Pflanzen in dem in beiden 
Serien vorkommenden Wert von 12 Blättern. Bei den stickstoffarm kul- 
tivierten Exemplaren ist aber eine deutliche Tendenz zur Vermehrung 
der Blattzahl vor der Ausbildung ihrer Rispenanlage zu bemerken, die 
sich in einer mittleren Blattzahl von 13,5 gegenüber nur 11,3 bei den 


L+N-Pflanzen zu erkennen gibt?. 


c) Kalanchoe Blossfeldiana. 

Die Aussaat erfolgte am 31. Januar 1940 in Erde. Am 16. Mai wurden 40 etwa 
gleichgroße, kräftige Pflänzchen in die Wasserkultur überführt, nachdem ihre Wur- 
zeln zuvor in destilliertem Wasser sorgfältig abgespült worden waren. Ihre Größe 


1 Diese Erhöhung der Blattzahl bei den „„Hungerpflanzen“ wurde allerdings 
nur in den Wasserkulturen, nicht dagegen in den schon eingangs erwähnten Topf- 
kulturen in sticktoffarmer und stickstoffhaltiger Erde beobachtet. 
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vom Wurzelansatz bis zum Vegetationspunkt betrug zu diesem Zeitpunkt durch- 
schnittlich 4 cm und im allgemeinen waren 6 Blätter (3 Paare) entwickelt worden. 
Als Nährlösung kam ausnahmsweise eine Lösung nach ZINZADE zur Verwendung, 
die folgende Zusammensetzung hatte: MgSO, 0,5 g, CaSO, . 2 aq. 0,5 g, KC10,737g, 
Ca{PO,) 0,464 g, Fe,(SO,),-7aq. 0,417 g im Liter destillierten Wasser; Erd- 
abkochung wie oben. Die + N-Pflanzen erhielten zusätzlich 0,4 g NH,NO,. 
Nur die beiden Kurztagsserien kamen bis zum 1. Oktober zur Blüte!. 
Während sich die erste Knospe bei den K + N-Pflanzen bereits am 14. Juni 
zeigte und am 20. Juni alle 10 Pflanzen dieser Serie deutliche makrosko- 
pisch sichtbare Blütenanlagen ausgebildet hatten, wurden die Knospen 
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Abb. 15. Kalanchoé Kurztag. Aussaat 31. Januar, Wasserkultur seit dem 


Blossfeldiana, 
16. Mai, phot. am 25. Juni. Links in stickstoffarmer, rechts in normaler Nährlösung 
kultiviert. 


bei den stickstofffrei kultivierten Exemplaren erst in der Zeit zwischen 
dem 24. Juni und dem 8. August sichtbar (Abb. 15). Auch bei Kalanchoö 
Blossfeldiana war also im Kurztag mit dem Stickstoffentzug eine eindeu- 
tige Blühverzögerung verbunden. Die Blüte selbst erfolgte erst im Juli; 
auch jetzt zeigte sich jedoch noch ein deutlicher Entwicklungsvorsprung 
der + N-Pflanzen. Bei ihnen öffnete sich die erste Knospe bereits am 
14. Juli und am 25. Juli war bei sämtlichen Exemplaren wenigstens eine 
Blüte geöffnet, während sich die ersten Blüten der —N-Pflanze erst am 
25. Juli öffneten. Außerdem unterschieden sich die beiden Gruppen auch 
noch in der Ausbildung der Seitentriebe: während die + N-Pflanzen sämt- 
lich mehr oder weniger zahlreiche Achselsprosse entwickelten (in 4 Fällen 1, 
in 1 Falle 2, in 1 Falle 3, in 3 Fällen 4 und in 1 Falle 5), die ausnahms- 
los aus den Achseln der obersten Blattpaare hervorkamen und wie der 
Haupttrieb reichlich Blüten trugen, hatten nur 5 der —N-Pflanzen in 
den Achseln des untersten Blattpaares einen kleinen, wenigblättrigen 
Seitentrieb entwickelt, der in keinem einzigen Falle zur Blüte kam. Die 
Anzahl der Blüten war in allen Fällen bei den + N-Pflanzen bedeutend 
erößer als bei den —N-Pflanzen. 


! Infolge meiner Einberufung zum Heeresdienst mußten die Versuche leider 
vorzeitig abgebrochen werden. Daher konnte auch eine Reihe weiterer im Sommer 
angesetzter Versuche mit Clarkia, Godetia, Oryza sativa, Sinapis alba, Agrostemma 
Githago, Sedum Selskianum, Chrysanthemum u. a. nicht mehr zu Ende geführt werden. 
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Die Blattzahl der + N-Pflanzen betrug in 4 Fällen 7, in 5 Fällen 6 
und in einem Falle 5 Paare, die der —N-Pflanzen in 8 Fällen 7 und in 
2 Fällen 6 Paare. 


d) Browallia grandiflora. 

Auch die am 22. Mai 1940 ausgesäten und am 14. Juni in Wasserkultur 
genommenen Exemplare der Kurztagspflanze Browallia grandiflora kamen 
bisher nur im Kurztag zur Blüte. Die Anzucht erfolgte, wie bereits er- 
wähnt, in Sandkultur, so daß die Trennung in eine stickstoffarm und eine 
normal kultivierte Reihe bereits von Entwicklungsbeginn an vorgenommen 
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Abb. 16. Browallia grandiflora, Kurztag. Aussaat 22. Mai 1930, Wasserkultur seit dem 
14. Juni, phot. am 12. Juli. Links in stickstoffarmer, rechts in normaler Nährlösung 
kultiviert. 
wurde. Das ist deshalb von Wichtigkeit, weil die Kurztagsexemplare 
schon sehr früh zur Blütenbildung übergingen. Die ersten Knospen er- 
schienen bereits am 2. Juli, also am 20. Tage nach der Überführung in die 
Wasserkultur. + N und —N-Pflanzen bildeten ihre Knospen ganz gleich- 
zeitig aus. Von einem Entwicklungsvorsprung der —N-Exemplare, wie 
bei den besprochenen Langtagspflanzen, konnte nicht die Rede sein. 
Schon am 6. Juli waren bei allen 60 Pflänzchen Blütenknospen nachzu- 
weisen. Ihre Größe betrug nur 42—66 mm. Am 8. Juli öffneten in der 
+N und der —N-Serie die ersten Pflänzchen gleichzeitig ihre Knospen, 
und am 13. Juli standen sämtliche Kurztagsexemplare in Blüten. Auch 
in der Blattzahl war kein Unterschied zwischen +N und —N-Pflanzen 
vorhanden. Sie betrug bei den + N-Pflanzen in 15 Fällen 4 und in 15 Fällen 

5, bei den —N-Pflanzen in 9 Fallen 4 und in 21 Fällen 5. 


e) Chrysanthemum Mepho. 

Zum SchluB mag noch das Ergebnis eines ersten Vorversuches mit Chrysanthe- 
mum Mepho mitgeteilt werden, das fiir sich allein allerdings noch keinen Wert 
besitzen wiirde, im Zusammenhang mit den bereits mitgeteilten Tatsachen aber 
offenbar mehr als ein bloBes Zufallsergebnis darzustellen scheint. Am 10. Juni 
wurden 24 kräftigen Pflanzen die Triebspitzen herausgeschnitten und in einer mit 
Sand gefiillten Schale bewurzelt. Die so gewonnenen Stecklinge wurden am 25. Juli 
in den Versuch genommen. Nur bei drei Kurztagsexemplaren in der stickstoff- 
haltigen Normallésung waren bis zum 1. Oktober Bliitenanlagen nachzuweisen. 
Weder bei den Langtagsexemplaren, noch bei den stickstofffrei kultivierten Kurz- 
tagsexemplaren konnten dagegen bis zu diesem Zeitpunkt Knospen festgestellt 
werden. 
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Sehlußbetrachtung. 

Schon 1905 hat, wie in der Einleitung erwähnt, Lozw zeigen können, 
daß Stickstoffentzug bei Gerste und Buchweizen zu beschleunigter Blüten- 
bildung führt (Lozw 1905 I und II). Seine Ergebnisse, die experimentell 
leider nur sehr dürftig unterbaut waren, haben jedoch kaum Beachtung 
oder sogar direkte Ablehnung gefunden. 1929 hat dann Maxımow durch 
seine Schülerin BORODIN erneut Nährlösungsversuche anstellen lassen. 
um festzustellen, ob sich der Entzug einzelner der wichtigsten Elemente 
(N, P und K) in irgendeiner Weise im Sinne der KLEBsschen Theorie auf 
den Blühtermin auswirke. Diese Versuche führten nur bei der unter- 
suchten iangtägigen mongolischen Gerste zu einem klaren Ergebnis: 
Ihr Blühtermin wurde deutlich im Sinne der Kressschen Forderung 
beeinflußt. Die Versuche mit Saratov-Hirse als einziger Kurztagspflanze. 
ergaben dagegen „keine so deutlichen Resultate‘ und Maxımow sah sich 
deshalb gezwungen, einschränkend zu schließen, ,,daher enthalten wir uns 
einer zu weitgehenden Verallgemeinerung der hier gewonnenen Angaben‘ 
(Maxımow 1929, 538). 1935 wurde ein ähnlicher Versuch mit Hafer auch 
noch von KNODEL durchgeführt. Auch dieser Versuch erbrachte jedoch 
kein sehr überzeugendes Ergebnis: Die stickstoffarm kultivierten 
Pflanzen zeigten nur eine geringe, meines Erachtens aber dennoch ein- 
deutige Förderung ihres Blühtermines, die KNODEL selbst allerdings nicht 
als solche anerkennen möchte. 

Untersuchungen, die neuerdings von NEIDLE mit der Kurztagspflanze 
Xanthium pennsylvanicum angestellt wurden, und die gezeigt haben, daß 
bei dieser Art die Ausbildung der einmal angelegten Blütenprimordien 
gerade durch reichlichen Stickstoffgenuß beschleunigt wird (NEIDLE 
1939), wiesen auf die Möglichkeit hin, daß sich Langtags- und Kurztags- 
pflanzen außer in ihren verschiedenen Ansprüchen an die tägliche Belich- 
tungsdauer vielleicht auch in ernährungsphysiologischer Hinsicht grund- 
sätzlich voneinander unterscheiden könnten, zumal, wie schon in der Ein- 
leitung angedeutet wurde, zwischen beiden Punkten ein gewisser innerer 
Zusammenhang nicht zu leugnen ist. Haben doch zahlreiche chemische 
Analysen von Langtagspflanzen (Kraus und KRAYBILL 1918, TINCKER 
1925 und 1928, NIGHTINGALE 1927, ARTHUR, GUTHRIE und NEWELL 1930, 
Hurp-KaRRER und Dickson 1934, KnopeEL 1936, PoLster 1938, 
CAJLACHJAN 1939) und Kurztagspflanzen (KNODEL 1936, CAJLACHIAN 
1937, BorTHwick und PARKER 1939) übereinstimmend ergeben, daß im 
Langtag die Kohlehydrate, im Kurztag hingegen die Stickstoffverbin- 
dungen begünstigt zu sein pflegen!. 

1 Es ist von Interesse, daß PARKER und BoRTHwIcK (1939) neuerlich auch noch 
auf anderem Wege bei der kurztägigen Sojabohne eine enge Beziehung zwischen 
Kohlehydrat/Stickstoff-Verhaltnis und Blütenbildung nachgewiesen haben, die der 


Kzessschen Theorie genau widersspricht. Eine Steigerung der Temperatur während 
der Dunkelphase einer Kurztagsinduktion führt nämlich bei dieser Pflanze einer- 
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Es schien mir daher wichtig, die Ergebnisse Boropins unter diesem 
Gesichtspunkt einer erneuten Prüfung zu unterziehen und sie an weiteren 
Objekten aus den beiden Gruppen der Langtags- und der Kurztags- 
pflanzen zu vertiefen, zumal auch ihre positiv ausgefallenen Gerstenver- 
suche einer eingehenden Revision unter genauer Berücksichtigung der 
Verhältnisse an den Vegetationspunkten bedurften. Aus den von BoRODIN 
veröffentlichten Tabellen geht nämlich hervor, daß die Blattzahlen, die sie 
als „number of leaves on main stem“ angibt, nur die Anzahl der äußerlich 
sichtbar gewordenen Blätter umfaßt, so daß die tatsächlichen Gesamt- 
blattzahlen an den Hauptsprossen ‘ener Pflanzen, die in ihren Versuchen 
gar nicht zur Ausbildung von si: :baren Ähren kamen, überhaupt nicht 
erfaßt wurden!. Zur eindeutigen Feststellung, ob durch eine bestimmte 
Behandlung wirklich die vegetative oder die reproduktive Tendenz einer 
Pflanze gefördert wird, ist aber gerade dieser Punkt von ausschlaggebender 
Wichtigkeit (Purvıs und GREGoRY 1937, v. DENFFER 1939). 


Unter Umständen kann nämlich die Blütenentwicklung auch allein 
durch eine allgemeine Schwächung der Pflanzen eine beträchtliche 
Verzögerung erfahren, ohne daß gleichzeitig Änderungen in der Anzahl 
der zuvor ausgebildeten Blätter dabei im Spiele zu sein brauchten; das 
läßt sich an Hand der vorstehend geschilderten Versuche mit der Kurz- 
tagspflanze Tinantia fugax deutlich zeigen. Trotzdem sich die Zahl der 
vor Anlage der Blütenprimordien ausgebildeten Blätter in den +N und 
—N-Serien nicht voneinander unterschieden, kamen hier die —N-Pflan- 
zen im Langtag auf Grund einer allgemeinen Verlangsamung ihres Ent- 
wicklungstempos bedeutend später zur Blüte als die Pflanzen in der Nor- 
mallösung. Man muß demnach überall, wo man Verzögerungen des Blüh- 
termins beobachtet, grundsätzlich zwischen zwei Möglichkeiten unter- 
scheiden: Entweder kann die Ausbildung der Blüten durch eine einfache 
Verlangsamung des Entwicklungstempos der Pflanzen hinausgezögert 
worden sein, oder aber es kann tatsächlich ein Überwiegen der ,,vegetativen 
Tendenz‘‘ im Sinne Maxımows vorliegen, d.h. die Anzahl der an sich in 
gleichen Zeitabständen wie bei den früher blühenden Exemplaren angelegten 
Blätter kann erhöht worden sein, wodurch dann natürlich die Gesamtentwick- 
lungszeit bis zur Blütenausbildung ebenfalls verlängert wird. Endlich können 
beide Möglichkeiten auch noch zu gleicher Zeit wirksam werden. Die 
zweite Möglichkeit finden wir in den besprochenen Versuchen sowohl 
im Langtag als auch im Kurztag bei dem unter reichlichem Stickstoff- 
genuß kultivierten Weizen sowie bei der Gerste verwirklicht, während 


seits zu einem prozentualen Anstieg der N-Verbindungen und zu einer Verminderung 
der Kohlehydrate, andererseits aber gleichzeitig zu einer deutlichen Blütebegün- 
stigung. 

1 Boropin gibt z. B. für ihre im 9stündigen Kurztag aufgezogenen +N und 
—N-Pflanzen den gleichen Wert von je 10 Blattern an, obwohl sich die Pflanzen 
in ihrer Entwicklung deutlich voneinander unterscheiden. 


Planta Bd. 31. 29 
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bei der Setaria italica ein Zusammenwirken beider Möglichkeiten zu 
beobachten war; hier bewirkte die stickstofffreie Kultur sowohl eine Ver- 
langsamung des gesamten Entwicklungstempos als auch eine geringe Er- 
höhung der vor Anlage der Blütenprimordien ausgebildeten Blattzahl. 

Nach unseren heutigen Vorstellungen von der Blütenbildung als einem 
hormonal gesteuerten Vorgang (MELCHERs 1936, Purvis und GREGORY 
1937, CAJLACHJAN 1937, HARDER 1940) darf nun nur die zweite der beiden 
geschilderten Möglichkeiten als eindeutige Beeinflussung der Reproduktion 
einer Pflanze aufgefaßt werden. Eine solche hormonale Steuerung würde, 
wenn wir uns den Anschauungen von Purvis und Grecory anschließen, 
etwa folgendermaßen vor sich gehen (Purvis und Grecory 1937, GRE- 
cory und Purvis 1938): Durch irgendwelche Außeneinflüsse, wie z. B. 
bestimmte Licht- oder Temperaturbedingungen begünstigt, wird irgendwo 
im Innern des Pflanzenkörpers ein Blühstoff gebildet, der zum Vege- 
tationspunkt wandert und dort die neu in die Differenzierung eintretenden 
„labilen‘ Primordien, die unter anderen Umständen weitere Blätter 
gebildet haben würden, zur Blütenbildung „umstimmt“. Durch diese 
Umstimmung wird also zwangsläufig die Anzahl der Laubblätter gleichzeitig 
verringert, oder mit anderen Worten, wenn wir uns der Terminologie Maxt- 
mows anschließen (Maxımow 1939), die vegetative Tendenz tritt zugunsten. 
der reproduktiven Tendenz zurück. 

Wird dagegen durch gewisse Außenbedingungen, wie z. B. Ernäh- 

oder Temperatureinflüsse, nur das Entwicklungstempo gehemmt, 
so bleibt die Annahme eines solchen Blühstoffes überflüssig. Gleichgültig, 
ob die Entwicklung langsam oder schnell verläuft, wird ja in diesem Falle 
stets das gleiche Primordium, von der Basis an gerechnet, die erste Blüte 
liefern. Von einer „Umstimmung‘“ durch die Einwirkung eines Blühhor- 
mones kann daher keine Rede sein. 

Überträgt man diese Anschauungen auf die Ergebnisse der von mir 
durchgeführten Nährlösungsversuche, so ergeben sich die folgenden 
Schlußfolgerungen. Bei den Langtagspflanzen führte der Stickstoffent- 
zug aus der Nährlösung in allen drei geschilderten Fällen zu einer erheb- 
lichen Abkürzung der vegetativen Entwicklungszeit. Die Blütenbildung 
wurde also durch eine Verschiebung des Kohlehydrat/Stickstoff-Verhält- 
nisses zugunsten der Kohlehydrate (also im Sinne der KLEBsschen Theorie) 
begünstigt!. Da aber nicht nur eine ganz allgemeine Verkürzung der Ent- 
wicklungszeit vorlag, sondern diese Abkürzung durch die ‚„Umstimmung‘“ 
einer Reihe von Primordien hervorgerufen wurde, die bei den + N-Pflanzen 
noch weitere Blätter lieferten, muß bei diesem Vorgang offenbar der 
hypothetische Blühstoff beteiligt gewesen sein. Die Versuche führen 
demnach (wenn wir das „Blühhormon‘, trotzdem es bisher noch nicht wirk- 


1 Daß das Kohlehydrat/Stickstoff-Verhältnis durch den Stickstoffentzug aus der 
Nährlösung tatsächlich bedeutend vermindert wird, ist von GREGORY und BAPTISTE 
(1936) gerade bei der Gerste eindeutig nachgewiesen worden. 
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lich gefaßt werden konnte, als gegebene Tatsache hinnehmen) zu einer Syn- 
these der Ansichten von Sacs und Kress. Die Blütenbildung wurde 
zwar letzten Endes durch den Blühstoff beschleunigt hervorgerufen, der die 
an sich ,,labilen“ Primordien zur Blütenbildung ,,umzustimmen“ vermochte ; 
die Entstehung dieses Blühstoffes selbst bzw. seine Wirksamkeit am Vege- 
tationspunkt wurde aber ihrerseits durch ein Überwiegen der Kohlehydrate 
gegenüber den Stickstoffverbindungen gefördert. 

Ganz anders liegen die Verhältnisse bei den untersuchten Kurztags- 
pflanzen. Meine Versuche haben ja sämtlich gezeigt, daß bei ihnen der 
Stickstoffentzug in keinem Falle beschleunigte Blütenbildung wie bei den 
Langtagspflanzen hervorrief. Entweder wurde die Blütenbildung durch 
diese Maßnahme überhaupt nicht beeinflußt wie bei Browallia grandiflora 
und bei T'inantia fugax im Kurztag, oder aber sie wurde zwar deutlich 
beeinflußt wie bei Tinantia fugax im Langtag, aber diese Beeinflussung 
machte sich dann gerade im entgegengesetzten Sinne geltend, wie bei 
den Langtagspflanzen, und die stickstofffrei kultivierten Pflanzen zeigten 
sogar eine Verzögerung ihres Blühtermines. Letzten Endes war aber diese 
Verzögerung nur auf ein besonders hohes Stickstoffbedürfnis und eine da- 
durch bedingte starke Hemmung der G tentwicklung bei Stickstoffmangel 
zurückzuführen, denn die Pflanzen kamen nach der Ausbildung einer an- 
nähernd gleichen Anzahl von Laubblättern zur Blüte, wie sie von den in 
der Normallösung kultivierten Exemplaren entwickelt worden war. 


Der reichliche Stickstoffgenuß hatte also keine Primordien zur Blüten- 
bildung veranlaßt, die bei den stickstoffarm kultivierten Exemplaren 
zu weiteren Laubblättern geworden wären, und das Kohlehydrat/Stick- 
stoff-Verhältnis erwies sich somit in diesem Falle als gänzlich belanglos 
für die Umstimmung der Primordien zur Blütenbildung. 

Eine Ausnahme scheint allerdings Setaria italica darzustellen, bei der die Blatt- 
zahl der + N-Pflanzen sowohl im Langtag als auch im Kurztag gegenüber den —N- 
Pflanzen um ein geringes vermindert war. Auch hier wirkte aber gleichzeitig bei 
der Verzögerung des Blühtermins der stickstofffrei kultivierten Exemplare als wesent- 
licher weiterer Faktor eine durch den Stickstoffmangel bedingte allgemeine Entwick- 
lungshemmung mit, durch welche nicht nur die Ausbildung der einzelnen Blätter 
beträchtlich verzögert, sondern auch das Ausschieben der fertig angelegten Rispen 
meist völlig unterdrückt wurde. 

Wir können die Ergebnisse der geschilderten Untersuchungen somit 
in den beiden folgenden Punkten zusammenfassen (vgl. Tabelle 5, S. 444). 


1. Bei allen untersuchten Langtagspflanzen wurde der Blühtermin bei 
stickstoffarmer Kultur sowohl im Langtag als auch im Kurztag durch Reduk- 
tion der vor Anlage der Blütenprimordien ausgebildeten Blattzahl bedeutend 
vorverlegt. Die Verschiebung des Kohlehydrat]Stickstoff-Verhältnisses zu- 
gunsten der Kohlehydrate führte bei ihnen also offenbar zu beschleunigter 
Blühstoffproduktion, oder beeinflußte zumindest die Reaktionsfähigkeit der 
Primordien gegenüber diesem Blühstoff im positiven Sinne. 
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2. Bei allen untersuchten Kurztagspflanzen blieb dagegen die vor Anlage 
der Blütenprimordien entwickelte Blattzahl auch bei stickstoffarmer Kultur 
gleich groß wie bei den normal ernährten Exemplaren, ja sie wurde bei 


























Tabelle 5. 
Art Typ Langtag Kurztag 
+N —N +N —N 

Heres vierzeilige Som- x. À 

Aires gehemmt| gefürdert| gehemmt eférdert 
HEINEs Hartweizen L ” ” ” “ ” 
Iberis amara LA 2S ie dee L LL »”, > LEZ 
Tinantia fugaz . . . .. K | geférdert}| gehemmt unbeeinfluBt} unbeeinflußt 
Setaria italica . . . .. K E gefördert gehemmt 
Kalanchoe Blossfeldiana K — — „ ,, 
Browallia 1 K — — unbeeinfluBt | unbeeinfluBt 
Chrysanthemum Mepho K — — gefördert | gehemmt 


Setaria italica sogar um ein geringes erhöht. Da überdies der gesamte Ent- 
wicklungsablauf durch den Stickstoffentzug meistens sehr stark in die Länge 
gezogen wurde, erschien der Blühtermin im Gegensatz zu den bei den Lang- 
tagspflanzen beobachteten Verhältnissen in der Mehrzahl der Fälle bei Stick- 
stoffentzug sogar deutlich gehemmt. 

Langtagspflanzen und Kurztagspflanzen scheinen also nach den 
Erfahrungen mit den von mir daraufhin untersuchten Beispielen auch 
ernährungsphysiologisch zwei grundsätzlich verschiedene Typen mit gänz- 
lich anderen Stickstoffansprüchen darzustellen: Während die Langtags- 
pflanzen noch bei weitestgehendem Stickstoffmangel ihre Entwicklung 
fortzusetzen und sogar beschleunigt abzuschließen vermögen, macht sich 
der Stickstoffentzug bei den Kurztagspflanzen bald mit einer deutlichen 
Entwicklungshemmung bemerkbar, die zwar nicht die Anlage der Blüten- 
primordien unterbinden, wohl aber in vielen Fällen die Ausbildung der 
fertigen Blüten stark verzögern kann. 

Die Frage, welche Rolle dem Stickstoffentzug bei der Blütenbildung 
der Langtagspflanzen zukommt — ob also die Bildung des Blühhormons 
direkt beeinflußt wird, oder ob vielleicht nur im Vegetationspunkt durch 
die Verschiebung des Kohlehydrat/Stickstoff-Verhältnisses eine Umstim- 
mung der Blühbereitschaft ausgelöst wird, welche erst die Voraussetzung 
für die Hormonwirksamkeit darstellt — muß zunächst noch offenbleiben. 
Ihre Erörterung kann erst dann einen Sinn haben, wenn man die beiden 
bei den Langtagspflanzen und bei den Kurztagspflanzen wirksamen 
Blühstoffe isoliert haben wird, die ja trotz ihrer so verschiedenen Ent- 
stehungsbedingungen nach den Erfahrungen CAJLACHJANs und MosHKov: 
sehr nahe miteinander verwandt und in ihrer Wirkung sogar bei Lang- 
und Kurztagspflanzen identisch zu sein scheinen (CAJLACHJAN 1936/37, 
Mosxkov 1937). 
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Zusammenfassung. 

Eine Anzahl ausgesprochener Langtags- und Kurztagspflanzen wurden 
in Wasserkultur unter Langtags- und Kurztagsbedingungen mit Riicksicht 
auf ihr Verhalten gegenüber weitgehendem Stickstoffentzug verglichen. 

Die Langtagspflanzen HEINEs vierzeilige Sommergerste und HEINEs 
Hartweizen reagierten auf diese Maßnahme im Langtag und im Kurztag 
mit einer Verringerung der vor Anlage der Blütenprimordien am Haupt- 
sproß ausgebildeten Blattzahl und einer dadurch bedingten bedeutenden 
Vorverlegung des Ährenschiebtermines gegenüber den Pflanzen in der 
Normallösung. Der Einfluß des Stickstoffentzuges war so stark, daß die 
stickstoffarm kultivierten Kurztagsexemplare in kürzerer Zeit zur Aus- 
bildung von Blütenprimordien übergingen, als die normal ernährten Lang- 
tagsexemplare. Der Stickstoffentzug war somit bei ihnen in der Lage, die 
blüteverzögernde Wirkung des 9stündigen Kurztages vollkommen aufzu- 
heben. 

Auch die Langtagspflanze Iberis amara zeigte bei Stickstoffentzug 
ein ähnliches Verhalten. Im Langtag und im Kurztag kamen die stick- 
stoffarm kultivierten Pflanzen früher zur Blüte als die Pflanzen in der 
stickstoffhaltigen Normallösung, die größtenteils vorzeitig zugrunde 
gingen. Stets wurden die Knospen bei den stickstoffarm kultivierten 
Pflanzen früher, und nach der Ausbildung von weniger Blättern angelegt 
als bei den Pflanzen in der Normallösung. 

Alle untersuchten Kurztagspflanzen verhielten sich dagegen anders. 
Der Blühtermin wurde entweder überhaupt nicht oder aber sogar im 
umgekehrten Sinne beeinflußt wie bei den Langtagspflanzen. Stets kamen 
die Pflanzen in der stickstoffhaltigen Normallösung zu gleicher Zeit, in 
vielen Fällen jedoch sogar bedeutend früher als jene in der sticksttoff- 
armen Nährlösung zur Blüte. 

So bildete die Kurztagspflanze Tinantia fugaz ihre Blütenknospen bei 
Kultur im Kurztag in der stickstoffreichen und der stickstoffarmen Nähr- 
lösung etwa zu gleicher Zeit aus. Im Langtag standen die in der Normal- 
lösung kultivierten Pflanzen bereits bedeutend früher in Blüte als die 
viel kleiner gebliebenen stickstoffarm kultivierten Exemplare. 

Ganz ähnlich verhielt sich die Kurztagspflanze Setaria italica, bei der 
jedoch auch im Kurztag nur die in der Normallösung kultivierten Exem- 
plare zum Rispenschieben kamen, die Rispen der stickstoffarm kultivier- 
ten Pflanzen gingen bereits innerhalb der Blattscheiden zugrunde. Auch 
im Langtag bildeten nur die in der Normallösung aufgewachsenen Pflanzen 
gesunde Rispen aus, nachdem sie zuvor 11—12 Blätter an der Hauptachse 
entwickelt hatten. Die stickstoffarm kultivierten Exemplare legten ihre 
Rispen, die wie im Kurztag innerhalb der Blattscheiden stecken blieben, 
dagegen erst oberhalb des 12. bis 15. Laubblattes an. 

Die Kurztagspflanze Kalanchoé Blossfeldiana kam überhaupt nur 
im Kurztag zur Blüte. Der Knosptermin der in der Normallösung kulti- 
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vierten Exemplare lag bei ihr etwa 14 Tage früher als bei den stickstoff- 
arm aufgewachsenen Pflanzen. 

Die Kurztagspflanze Browallia grandiflora, welche bisher ebenfalls nur 
im Kurztag zur Blüte kam, wurde durch den Stickstoffentzug in ihrem 
Blühtermin in keiner Weise berührt. 

Langtagspflanzen und Kurztagspflanzen scheinen sich demnach in 
ihrem Stickstoffbedürfnis grundsätzlich voneinander zu unterscheiden. 
Während der Stickstoffentzug den Blühtermin der Langtagspflanzen im 
Sinne der alten gärtnerischen Regel „Hunger treibt Blüten“ bedeutend 
zu beschleunigen vermag, wirkt er bei den Kurztagspflanzen in vielen 
Fällen sogar umgekehrt blüteverzögernd. Die allgemeine Gültigkeit 
dieser Annahme muß jedoch zunächst noch bei einer größeren Anzahl 
weiterer Lang- und Kurztagspflanzen erwiesen werden. 
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Kapitel 1. 

Einleitung. 
Als in der 2. Hälfte des vorigen Jahrhunderts das Studium der Wachs- 
tumsvorgänge an Vegetationspunkten einsetzte, erfreuten sich gerade 


die Sproßspitzen von Wasserpflanzen einer besonderen Beachtung. Das 
ist verständlich, denn sie lassen sich leicht präparieren, weil man gerade 
bei ihnen oft einen schlanken Kegel findet, dessen Scheitel die ersten 
Blattanlagen um ein beträchtliches Stück überragt. Solche Kegel ver- 
ändern im Laufe eines Plastochrons ihren Umriß nur wenig, die ein- 
zelnen Präparate sind einander sehr ähnlich; sie zeigen meist auch ein 
verhältnismäßig klares und übersichtliches Zellnetz. 

Ich will nur kurz erator, daß sich unter anderen Santo (1864) mit Hippuris 
vulgaris ; N. PRINGSHEIM (1869) mit Utricularia; Vécutine (1873) 
mit Myriophyllum; Kay (1878) mit Hippuris und Elodea; HABERLANDT (1880) 
mit Ceratophyllum demersum; KORSCHELT (1884) mit Elodea, Ceratophyllum, Utri- 
cularia, Myriophyllum; Groom (1885) mit Utricularia, Hippuris, Ceratophyllum, 
Myriophyllum, Elodea; Karsten (1886) mit Elodea, Hippuris, Utricularia; SCHOUTE 
(1902), Knızr (1904) und Herrie (1913) mit Hippuris. 

Die vorstehende Liste, die übrigens keinen Anspruch auf Vollständigkeit er- 
hebt, läßt erkennen, daß die gleichen Pflanzen immer wieder von neuem unter- 
sucht wurden. Man kam aber trotz des verhältnismäßig klaren Zellnetzes nicht zu 

völlig befriedigenden Ergebnissen. Das lag zum Teil an der Unzulänglichkeit der 
damaligen Untersuchungsmethoden, noch mehr aber an der Schwierigkeit des 
selbst! Auch der Einfluß der beiden sich damals bekämpfenden 
Theorien NägeLis und HANSTEINS darf nicht unterschätzt werden; denn er be- 
stimmte von vornherein den Standpunkt mancher Forscher und machte sich selbst 
bei ganz unvoreingenommenen und kritischen Autoren geltend. Groom war einer 
der ersten, der die Unzulänglichkeit beider Theorien erkannte. So schreibt er 
(1885, S.311): „Aus meinen Beobachtungen ergibt sich, daß es nicht mehr an- 
gängig ist, alles Scheitelwachstum auf Teilungen einer einzigen Scheitelzelle zu- 
rückzuführen. Die Abwesenheit einer solchen bei allen beobachteten Gymno- 
spermen und Angiospermen spricht entschieden gegen die Scheitelzelltheorie; aber 
auch die HANsTEINsche Lehre von den Histogenen kann nicht auf alle Vegetations- 
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kegel ausgedehnt werden“. Am nachdrücklichsten wandte sich Koon (1893) gegen 
Hansteıns Histogentheorie, doch hatte seine Arbeit nicht den verdienten Erfolg. 
Vielmehr setzten die handlichen Hanstermschen Termini Dermatogen, Periblem 
und Plerom ihren Siegeszug fort, wobei freilich die einzelnen Autoren mit den 
Worten Periblem und Plerom durchaus nicht immer den gleichen Begriffsinhalt 
verbanden, und oftmals sogar ein und derselbe Autor die Worte bald in diesem, 
bald in jenem Sinne anwandte! (Vgl. Koropy 1936, S. 39.) 

Daß Hansterns Lehre sich trotz der nachdrücklichen Kritik so lange 
halten konnte, lag in der Hauptsache daran, daß ihre Gegner bei der 
bloßen Ablehnung stehen blieben, aber nichts entscheidendes Besseres 
an ihre Stelle setzen konnten. Erst BUDER (mit seinen Schülern A. 
SCHMIDT, W. ZIMMERMANN, E. Koropy u.a.) gelang es, endgültig über 
HANSTEIN hinaus zu kommen, indem er den grundsätzlichen Fehler 
in dessen Konzeption aufdeckte und den Aufbau des Urmeristems der 
Sprosse aus den Bildungselementen Tunika und Korpus eindeutig zu 
beschreiben lehrte. ‚Im Scheitelteil des Sproß-Vegetationspunktes läßt 
sich eine für jede Art bestimmte und charakteristische Zahl von Initial- 
gruppen unterscheiden, die stockwerkartig übereinander stehen und zu- 
sammen das Initialfeld bilden. Die Initialen des untersten Stockwerkes 
teilen sich bald periklin, bald antiklin; sie liefern das Korpus. Die 
Initialen jedes der darüber liegenden Stockwerke teilen sich dagegen 
nur antiklin, niemals periklin. Sie liefern die Tunikaschichten, die bei 
den einzelnen Arten in verschiedener Zahl auftreten (4—1) und bei 
manchen Gymnospermen ganz fehlen können. Wenn in den Tunika- 
schichten perikline Wände auftreten — und das ist für die 2., 3. und 
4. Tunikaschicht die Regel —, so geschieht dies im normalen Ent- 
wicklungsgange immer erst außerhalb des Initialfeldes‘‘ (BupER, Ms.). 

So einfach und durchsichtig diese Verhältnisse für jeden sind, der 
sich die Mühe macht, sie einmal konsequent durchzudenken, so scheint 
die Lehre von Tunika und Korpus manchen Autoren doch immer noch 
Schwierigkeiten zu bereiten (vgl. das darüber bei RÜDIGER 1939, S. 417/18, 
Gesagte!). Und es war wohl nicht ganz überflüssig, ihren wesentlichen 
Inhalt hier noch einmal kurz wiederzugeben, zumal die deutschen Lehr- 
und Handbücher! sich noch immer darüber ausschweigen, während die 
amerikanischen Forscher, z. B. Foster (1935 u. 1936) und seine Schüler 
sich längst dem Vorgehen BuDers angeschlossen haben. 

Über das spätere Schicksal der aus den Initialen entstandenen Zellen, 
also über den Anteil, den Tunika und Korpus an der Ausbildung von 
Epidermis, Rinde und Stele haben, kann nichts Allgemeingültiges aus- 
gesagt werden. Die Initialen sind eben nicht allgemeingültig determi- 
niert, wie es HANSTEIN von seinen Dermatogen-, Periblem- und Plerom- 
initialen angenommen hat, aus denen sich bekanntlich Epidermis, Rinde 
und Zentralzylinder herleiten sollen. Zwar entsteht — wenigstens bei 


1 Nur bei Schürpr (1926) werden die Ergebnisse von A. Scummpt im Nach- 
trag wiedergegeben. 
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den Angiospermen — hier freilich, soweit wir bis jetzt wissen, ausnahms- 
los — die Epidermis aus der ersten Tunikaschicht ; aber die erste Tunika- 
schicht liefert keineswegs immer nur die Epidermis allein, sondern 
z.B. nicht allzu selten auch Mesophyll (vgl. Rünıcer 1939, S. 433). 
Der Anteil, den Tunika und Korpus jeweils an Rinde und Stele haben, 
ist vollends von Art zu Art verschieden und muß für jeden Einzelfall 
neu festgestellt werden, ebenso ihre Beteiligung am Aufbau der Blätter 
und Achselknospen. 

Da eine Untersuchung der Vegetationspunkte von Wasserpflanzen 
nach den neuen Gesichtspunkten und mit modernen Hilfsmitteln noch 
ausstand, entschloß ich mich, eine solche vorzunehmen, beschränkte 
mich aber auf monokotyle Gattungen, da gerade von Monokotylen 
ohnehin erst wenige Vertreter genauer untersucht worden sind (vgl. 
Rüpicer 1939). Ich wählte dabei ausschließlich Arten mit disticher 
Beblätterung, und zwar aus rein methodischem Grunde, weil nämlich 
hier mediane Schnitte durch jüngste Blattprimordien am leichtesten 
und sichersten zu erhalten sind. Meine Wahl fiel auf Potamogeton crispus. 
Heteranthera dubia, Typha angustifolia. Alle drei Arten gehören zu Fa- 
milien, für die der Aufbau des V.P. und die Anlage von Blatt und Achsel- 
knospe bisher noch an keinem Vertreter genauer untersucht worden ist. 


Kapitel 2. 
Methodisches. 


Von Typha stand mir im Botanischen Garten der Breslauer Universität ge- 
nügend Material zur Verfügung. Heteranthera dubia wurde im Viktoriabecken bei 
einer Wassertemperatur von durchschnittlich 30° kultiviert. Potamogeton crispus 
erhielt ich vom Neuhammer-Teich bei Oppeln und nahm es in Kultur, um stets 
Material zur Hand zu haben. 

Die Sproßspitzen von Potamogeton und Heteranthera wurden in der üblichen 
Art und Weise präpariert. Bemerken möchte ich aber, daß dabei jeder Druck zu 
vermeiden ist. Schon durch geringstes Quetschen werden die zarten Blättchen 
an der Sproßspitze aus ihrer normalen Lage verschoben. Da sie aber die einzige 
Marke für die Ausrichtung der Blöcke auf dem Mikrotom sind, ist es dann nicht 
mehr möglich, einen medianen Längsschnitt durch allerjüngste Blattanlagen zu- 
erhalten. Bei Typha, wo sämtliche Blätter und der Vegetationskegel unmittelbar 
dem Rhizom aufsitzen, schnitt ich — wie RÜDIGER (1939) — aus dem Gewebe um 
den Vegetationspunkt kleine Quader. 

Zur Fixierung verwendete ich die JueLsche Lösung und verfuhr, wie bereits 
bei ZIMMERMANN, Koropy, HÄRTEL ausführlich beschrieben. Erwähnen möchte 
ich nur, daß sich bei meinen Objekten ein völliges Entwässern erübrigte, und ich 
sie aus dem 96%igen Alkohol unmittelbar in ein Alkohol-Benzol-Gemisch über- 
führen konnte. 

Geschnitten wurden die Objekte mit einem Minorschen Kurbelmikrotom. Die 
Schnittdicke betrug 7 u. Gefärbt wurde größtenteils mit Tannin -Eisenchlorid 
nach L. Kocx (vgl. Zimmermann, LANGE, Koropy). Dabei werden vor allem 
die Zellwände tiefschwarz gefärbt. Als äußerst zweckmäßig erwies es sich aber, 
auch einen Teil der Präparate mit Plasma- und Kernfarbstoffen zu behandeln. 
Gute Ergebnisse lieferte eine Jodgrün -Fuchsin -Färbung nach ScHaEDE (1933), 
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Dabei werden die embryonalen, plasmareichen Zellen zinnoberrot gefärbt. Mit 
zunehmender Differenzierung der Zellen wird der Farbton immer heller. Gezeichnet 
wurden die Schnitte mit Hilfe eines Zeichenapparates nach EprncER (vgl. Koropy 
1937, 8.27). 


Kapitel 3. 
Potamogeton erispus. 
A. Die äußere Gestalt des Vegetationskegels. 

Unter dem Binokular frei präparierte Sproßspitzen von Potamogeton 
crispus zeigen bei mikroskopischer Betrachtung, daß der vierkantig 
zusammengedrückte Stengel von einem schlanken Vegetationskegel ab- 
geschlossen wird. Der Grundriß des eigentlichen Kegels ist elliptisch. 
Es lassen sich also Lang- und Kurzseiten (vgl. Scummpr 1921) unter- 
scheiden. Die jungen Blätter werden an den Langseiten ausgegliedert. 
Um Medianschnitte durch die Blattanlagen zu erhalten, muß daher 
parallel zu den Kurzseiten des Kegels geschnitten werden. Diese Median- 
schnitte lassen den schlanken Kegelbau am besten erkennen (Abb. 1 
u. 2). Die schwache Hervorwölbung auf der linken Seite des Kegels 
ist das erste Anzeichen für die Entstehung eines jungen Blattes. Da die 
Blattanlagen in einer relativ weiten Entfernung von der Scheitelspitze 
entstehen, und der Kegel bei der Blattbildung infolgedessen nur sehr 
wenig an Masse verliert, so verändert sich seine Umrißform während 
eines Plastochrons nur unwesentlich. Sie bleibt auch während der 
ganzen Vegetationsperiode die gleiche. Dagegen schwankt die absolute 
Größe des Kegels etwas. Das ist für lebende Pflanzen, die unter ver- 
schiedenen äußeren Bedingungen stehen, ganz natürlich. So beträgt 
die Kegelhöhe durchschnittlich 60—64 u, die Breite 72—82u!. Da- 
neben traf ich auch einige von wesentlich geringerer Größe an, mit einer 
Höhe von etwa 50 und einer Breite von 65u. Die äußere Gestalt des 
Vegetationskegels von Potamogeton crispus entspricht dem Elodea- 
Typus, wie er bei untergetauchten Wasserpflanzen häufig ist. 


B. Der innere Aufbau des Vegetationskegels. 

Bei der Durchmusterung einer größeren Zahl genauer Medianschnitte 
fällt bei vielen auf den ersten Blick der außergewöhnlich klare Aufbau 
des Sproß-Vegetationspunktes in die Augen. So ist im Kegel, den Abb. 1 
zeigt, das ganze Zellmaterial in drei übersichtlichen Lagen angeordnet, 
die eine zentrale Zellreihe glockenartig umgeben. Erst in einiger Ent- 
fernung vom Scheitel sind die zweite und dritte Lage periklin aufge- 
spalten. Ähnliche Bilder treten uns oft entgegen. Man könnte daher 
leicht zu der Auffassung gelangen, daß das Scheitelwachstum mit vier 


1 Die Breite des Kegels maß ich hier in der Mitte des jüngsten Blatthöckers, da 
diese meist viel schärfer ausgeprägt war als die obere Ansatzstelle. Auf der Breiten- 
linie errichtete ich senkrecht die Höhe bis zum Scheitelpunkt. 
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übereinanderliegenden, voneinander unabhängigen Initialgruppen er- 
folge. Die drei oberen dürften sich dann stets nur antiklin teilen, und 
die abgerundete Anfangszelle der Zentralreihe würde eine selbständige 
Initiale darstellen, die in Form einer einschneidigen Scheitelzelle an 
ihrer Basis Segmente absondert. Indessen zeigt ein genauer Vergleich 
einer größeren Anzahl medianer Schnitte, daß im Initialfeld nur bei den 
beiden äußersten Lagen eine perikline Aufspaltung stets fehlt. Sie allein 





Abb. 1—4. Potamogeton crispus. Mediane Längsschnitte durch Achse und Blattanlagen. 
Vgl. Text. Vergr. 400mal. 


sind also wirkliche Tunikaschichten, deren Initialen nur antiklin ge- 
teilt werden. In der dritten Lage hingegen finden sich — wenn auch 
nicht gerade häufig, so doch keineswegs sehr selten! — perikline Wände 
auch in den Initialzellen und ihren unmittelbaren Nachbarn. So zeigt 
Abb.2 bei a eine Periklinalwand; das innere Derivat ist bereits schon 
wieder antiklin geteilt. Bei der Initialgruppe b haben sich, nach erfolgter 
perikliner Aufspaltung, in der oberen Hälfte bereits drei neue antikline 
Wände gebildet. Die Abkunft dieses b-Komplexes aus einer Zelle der 
dritten Lage ist durch seine Lage im Gesamtzellnetz sowie durch die 
verschiedene Wanddicke mit aller Sicherheit gewährleistet. Die dritte 
Lage stellt also keine echte Dauerschicht dar, sie gehört nicht mehr zur 
Tunika. Ihre Initialen erfahren zwar hintereinander eine größere Zahl 
von antiklinen Teilungen — vorübergehend kann eine geschlossene Lage 
zustande kommen, wie in Abb. 1 —, später werden sie aber doch 
wieder periklin geteilt. Die Initialen dieser dritten Lage liefern also das 
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Korpus. Daraus ergibt sich von selbst, daß die Anfangszelle der oben- 
genannten Zentralreihe keine selbständige ,,Initiale“ im eigentlichen 
Sinne dieses Wortes (vgl. Kırzm 1937, S. 287/288) sein kann. Denn 
sie wird ja früher oder später durch die Innenderivate der Initialzellen 
des 3. Stockwerks immer mehr nach unten abgedrängt werden; sie 
liegt also nicht mehr im ,,Initialfeld“. Das Zellbild der Abb. 1 läßt sich 
leicht aus dem Zellnetz von Abb. 2 ableiten. Es brauchen sich die äußeren 
Zellen des b-Komplexes nur noch ein paarmal antiklin zu teilen und die 
Innenzelle sich durch einige Querwände zu einer Reihe zu entwickeln, 
dann ist die Zellanordnung im Scheitel von Abb. 1 wieder hergestellt 
In Abb. 3 wird die Spitze des Kor- 
pus von einer Initialzelle eingenommen, 
die auffällig an eine Scheitelzelle erinnert, 
die nach rechts und links unten Segmente 
abgeschnitten hat. Mit einer echten 
Scheitelzelle hat diese Bildung natürlich 
nichts zu tun. Sie ist vielmehr ein rein 
zufälliges Ergebnis, das in ähnlicher 
Weise immer entsteht, wenn die letzte 
antikline Wand der Initiale annähernd 
median verläuft. Die Entstehung einer 
solchen scheitelzellähnlichen Gestalt aus 
einer normalen polygonalen Zelle zeigt 
Abb.4. Die linke Initiale hat eine Abb.5. Potamogetoncrispus. Medianer 
„schiefe“ Zellmembran eingezogen.  führane der Abb ı Ware. 400mel. 
Würde parallel zu dieser Zellwand wieder 
eine solche angelegt werden, so entstünde das gleiche Zellbild wie in 
Abb. 3. — Aus dem Stadium, das Abb. 3 zeigt, leitet sich eine weitere 
interessante Variation ab. Durch das Einziehen von mehreren schrägen 
Wänden in die beiden Korpusinitialen wird die ursprüngliche Zentral- 
kette nach unten abgedrängt. Ein periklines Innenprodukt wird zu- 
nächst nicht abgespalten. So ordnen sich die Zellen des Korpus in einer 
Doppelreihe an, die dann nur von den 2 Tunikaschichten umhüllt wird. 
Mit den aufgezählten Beispielen habe ich die häufigsten Bilder, 
die sich auf Längsschnitten darbieten, beschrieben. Natürlich sind nicht 
alle Fälle von gleicher Durchsichtigkeit. Das letzte Beispiel zeigte schon, 
daß die meist so auffällige zentrale Zellreihe auch fehlen kann. In den 
vom Scheitel etwas entfernteren Teilen des Kegels kann eine größere 
Mannigfaltigkeit auch dadurch erreicht werden, daß die perikline Auf- 
spaltung bald mehr die zweite, bald mehr die dritte Zellenlage bevorzugt. 
Bisher haben wir nur Längsschnitte betrachtet, die parallel zur 
kurzen Achse des Querschnittes geführt waren, also die Blattprimordien 
trafen. Es ist nieht ohne Interesse zu wissen, wie die dazu senkrechten 
Längsschnitte aussehen. Als Beispiel diene Abb.5. Auch hier finden 
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wir die beiden Tunikaschichten wieder, doch fällt auf, daß die Abkömm- 
linge der Initialen von Stockwerk 2 schon in geringer Entfernung vom 
Scheitel perikline Wände einziehen. Später können noch weitere peri- 
kline Teilungen folgen (Abb. 5, links). Sehr auffallend ist das verschie- 
dene Aussehen des Korpus. Zwar treten auch hier in der Regel drei 
deutliche Reihen auf, aber es kommt meist nicht zur Ausbildung einer 

dritten Zellenlage, sondern die zwei seitlichen Reihen 
gleichen der mittleren. — Auf die Wiedergabe von Querschnittsbildern 
kann ich verzichten; ich will nur erwähnen, daß schon die obersten 
Schnitte der Reihe einen elliptischen Umriß haben. Die Initialen er- 
scheinen in der Aufsicht meist nicht isodiametrisch, sondern etwas ge- 
streckt; ihr Längsdurchmesser fällt mit dem des Vegetationsscheitels 
zusammen. 

Wir wollen nun das Schicksal der Abkömmlinge der einzelnen Bildungs- 
elemente weiter verfolgen. Die äußere Tunikaschicht teilt auch später- 
hin ihre Zellen nur durch antikline Wände. Aus ihr geht die junge Epi- 
dermis hervor, die sich — wie gewöhnlich — als geschlossener Gewebe- 
verband über den Stengel und die Blätter erstreckt. Sie ist also ein 
echtes „Dermatogen“. Die zweite Tunikaschicht spaltet dagegen in 
einiger Entfernung vom Scheitel periklin auf. Die Grenze zwischen 
2. Tunikaschicht und Korpus läßt sich ohne Schwierigkeit ein reich- 
liches Stück weiter stengelabwärts verfolgen. Wir können feststellen, 
daß die großen, kubischen, plasmaarmen Zellen, die etwa an der Basis 
des viertjüngsten Blattes auftreten, Abkömmlinge der 2. Tunikaschicht 
sind. Die in der gleichen Region die Stengelmitte einnehmenden lang- 
gestreckten, plasmareichen und zartwandigen Prokambiumzellen leiten 
sich vom Korpus ab. In mehreren meiner Präparate verläuft die Grenze 
sogar bis zur Basis des 7. und 8. Blattes völlig klar. Danach entwickelt 
sich die Rinde aus der 2. Tunikaschicht, der Zentralzylinder aus dem 
Korpus. In anderen Präparaten traf ich aber an der Grenze der schlanken 
zentralen und der kubischen peripheren Zellen eine Zellreihe an, deren 
Herkunft und Weiterentwicklung schwer feststellbar ist. Da sich meine 
Untersuchungen in erster Linie auf die Scheitelregion selbst erstrecken 
sollten, liegen mir leider zu wenig Präparate vor, die auch in diesen 
größeren Entfernungen vom Scheitel noch völlig median sind, um mit 
voller Sicherheit die Entscheidung zu treffen, ob die Abkömmlinge der 
2. Tunikaschicht stets nur die Rinde und die des Korpus nur den Zentral- 
zylinder bilden. Die Wahrscheinlichkeit ist aber sehr groß, daß dem 
wirklich so ist und bei Potamogeton crispus die Grenzen von 1. Tunika- 
schicht, 2. Tunikaschicht und Korpus zusammenfallen mit den Grenzen 
zwischen Epidermis, Rinde und Zentralzylinder. Potamogeton crispus 
wäre dann also eines der wenigen Beispiele, wo die Begriffe ,,Der- 
matogen“, „Periblem‘ und ,,Plerom“ im alten Hansrzrschen Sinne 
zutreffen (vgl. Koropy 1937, S. 39). 
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C. Anlage der Laubblätter. 

Die Blätter der Gattung Potamogeton stehen distich. In der Knospen- 
lage zeigen äber viele Arten eine völlig unregelmäßige Divergenz, wie 
schon IemıscH (1858) angibt, und ich durch eigene Untersuchungen bei 
P. natans und P. lucens bestätigen konnte. Um nun mit Hilfe der älteren 
Blätter mit Sicherheit einen genauen Medianschnitt auch durch die 
jüngsten Anlagen zu erhalten, wählte ich Potamogeton crispus als Unter- 
suchungsobjekt. Hier weisen auch die jungen Blätter in der Knospe 
eine Divergenz von 180° auf. 





d 


Abb. 6a—d. Potamogeton crispus. Anlage der Blattmittelrippe nach Fall I. Näheres im 
Text. Vergr. 600mal. 


Die Laubblattbildung von Potamogeton crispus wird durch perikline 
Teilungen der 2. Tunikaschicht eingeleitet. Liegt nun im Längsschnitt 
an der Stelle, an der das neue Blatt entstehen soll, gerade eine Zelle, 
so liefert diese das Material für das Mesophyll. Nehmen dagegen zwei 
Zellen diese Stelle ein, beteiligen sie sich gemeinsam am Blattaufbau. 
Infolgedessen muß ich zwei Ausgangsmöglichkeiten unterscheiden, von 
denen eine sich wiederum in mehrere Varianten unterteilen läßt. 

Fall 1: Eine Tunikazelle der zweiten Lage wölbt den Blatthöcker 
hervor. 

Fall 2: Zwei Tunikazellen der zweiten Lage verursachen die Vor- 
wölbung des Höckers. 

a) Beide Zellen haben gleichen Anteil, ihre Trennungswand liegt in 
der Mitte des Höckers, 

b) die untere Zelle hat die Vorherrschaft, 

c) die obere Zelle hat die Vorherrschaft und die untere nur geringen 
Anteil. 

Fall 1. Abb.6a zeigt eine Zelle der 2. Tunikaschicht, die sich vor- 
gewölbt und einmal periklin geteilt hat. Es schließt sich Abb. 6b un- 
mittelbar an. Zwei weitere perikline Wände sind eingezogen, so daß 
eine Reihe von vier Zellen entstanden ist. Diese treibt den jungen Blatt- 
höcker mächtig nach außen vor. Zelle 2 hat sich bereits durch eine anti- 
kline Wand geteilt. In der Abb.6c haben sich Zelle 1 und 2 weiter 
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geteilt, aus 2 ist eine Vierergruppe entstanden. Zelle 4 hat durch Ein- 
ziehen einer periklinen Wand ein neues Segment abgesondert. Abb. 6d 
läßt sich nun nicht unmittelbar anschließen. Wir bemerken aber sofort, 
daß auch dieses Zellnetz sich von einem Stadium ableiten muß, bei dem 
eine Zelle den Ausgang bildete und sich in mehrere Segmente teilte. 
Die Segmente, mit Ausnahme der Spitzenzelle, haben antikline! Wände 
eingezogen, und die so entstandenen Derivate haben sich — besonders 





Abb. 7a—c. Potamogeton crispus. Anlage der Blattmittelrippe nach Fall Ila. Näheres im 
Text. Vergr. 600mal. 


in der unteren Hälfte — stark in die Länge gestreckt. Durch stärkeres 
Wachstum der Unterseite hat sich der Blatthöcker aufgerichtet. 

Fall 2a. Zwei Tunikazellen der 2. Schicht liegen genau auf der Spitze 
des sich bildenden Höckers (Abb. 7a). Sie haben sich beide vergrößert, 
und jede hat zwei Wände eingezogen, die von ihrer gemeinsamen Mittel- 
wand schräg nach außen laufen. Abb. 7b zeigt einen etwas älteren Zu- 
stand. Er erinnert uns auffällig an Fall 1. Nur hat diesmal jede der 
beiden Zellen eine Zellreihe ausgebildet. Die obere Reihe besteht aus 
5 schmalen Zellen, die flach aufeinander liegen. Die Zellen der unteren 
Reihe sind größer und kubisch. Hier wird also schon die spätere Auf- 
richtung des Primordiums durch stärkeres Streckungswachstum der 
unteren Zellen eingeleitet. Im nächsten Stadium (Abb.7c) ist diese 
Aufrichtung bereits eingetreten, zugleich ist das Blatt bedeutend in 
die Länge gewachsen. Das Zellbild weist aber gegenüber dem Höcker 
der vorangehenden Abbildung nur ganz geringe Veränderungen auf. 
Die obere, akroskope Reihe besitzt nur zwei neue Wände, Zelle 1 hat 
sich antiklin, Zelle 3 periklin geteilt. In der basiskopen Reihe ist aus 
Zelle II eine Dreiergruppe entstanden, Zelle III zeigt eine antikline, 
Zelle IV eine perikline Wand. Die Vergrößerung der Blattanlage ist 
also in erster Linie auf eine Streckung der einzelnen Zellen parallel 
zur Längsachse des Höckers zurückzuführen. Die Aufrichtung des 


1 ,,Antiklin“ (und später „periklin‘“) in bezug auf die ursprüngliche Richtung 
der Wände im Kegel selbst. 
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Blattes ist hauptsächlich durch die starke Streckung und Teilung der 
Zellen II und IV bewirkt worden. 

Fall 2b. In Abb. 8a beginnt der Blattbildungsvorgang mit einer peri- 
klinen Teilung der basiskopen und einer Schrägteilung der akroskopen 
Zelle der zweiten Tunikaschicht. Die obere Zelle liegt mit ihrer unteren 
Wand nicht genau auf dem Scheitel des sich bildenden Höckers und 
folgt einem viel langsameren Teilungsrhythmus. An Abb. 8a schließt 
sich unmittelbar Abb. 8b an. Im Stadium, das Abb. 8c zeigt, hat die 
basiskope Ausgangszelle eine Reihe von 4 Zellen ausgebildet, von denen. 


se 


Abb. 8a—c. PS 0208 od ning der Blatmtttppe nach Fal 1 Näheres im 
Text. Vergr. 600mal. 


die unteren antikline Wände eingezogcz kaben. Die akroskope Reihe 
ist jetzt aus der Spitze des Höckers schon völlig abgedrängt. Die wei- 
tere Entwicklung wird nunmehr wie in Fall 1 verlaufen. 

Fall 2c braucht nun kaum mehr ausführlich behandelt zu werden. 
Die Vorgänge bei der Anlage des Blatthöckers sind ganz analog den 
vorher angeführten Fällen. Wiederum wölben sich 2 Zellen der 2. Tunika- 
schicht vor. Diesmal zieht aber die akroskope Zelle eine Periklinal- 
wand ein und die basiskope Zelle, die nicht an der Spitze, sondern der 
Flanke des Höckers liegt, eine schräge Wand. Die obere Zelle über- 
nimmt danach die Führung, teilt sich in der uns bekannten Weise weiter 
und liefert das Hauptmaterial des künftigen Mittelnerven. 

Das fertig ausgebildete Blatt von Potamogeton crispus besteht aus 
einem starken Mittelnerven und einer dünnen, sehr einfach gebauten 
Spreite. Abgesehen von einigen zarten Längs- und Quernerven sind 
nur drei Zellflächen in der Spreite ausgebildet. Zwei davon sind Epi- 
dermis, die mittlere das Mesophyll. Unsere vorangehenden Erörterungen 
über den Blattaufbau beziehen sich also nur auf die Entwicklung des 
Blattmittelnerven; denn wir verwendeten nur Medianschnittbilder. Da 
das junge Blatt als Wulst um den halben Vegetationskegel herumgreift, 
wird in diesem Stadium auch die Spreite des im erwachsenen Zustande 
linealisch-lanzettlichen Blattes schon angelegt. Greifen wir nun irgend- 
welche Schnitte neben dem medianen heraus, so können wir die Ent- 
wicklung der Blattspreite neben dem Mittelnerven verfolgen. Die Ent- 
wicklung der Nebennerven soll dabei außer acht gelassen werden. Abb. 9a 


Planta Bd. 31. 30 
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zeigt eine Zelle der 2. Tunikaschicht, die sich vorgewölbt und zwei peri- 
kline Wände eingezogen hat. Im nächsten Stadium beginnt sich der 
Höcker schon aufzurichten, und die Ausgangszelle ist durch vier peri- 
kline Wände in fünf Segmente geteilt (Abb.9b). Das untere besitzt 
bereits eine antikline Wand. Da ja nun die erwachsene Blattspreite 
nur 3 Zellenlagen dick ist, ist es selbstverständlich, daß die Segmente nur 
immer wieder perikline Wände einziehen dürfen; antikline Aufspal- 
tungen sind nur in den basalen 
Segmenten möglich. Dieser ein- 
fache Teilungsmodus wird tatsäch- 
lich beibehalten. Das zeigt uns ein 
älteres Stadium in Abb. 9c. 


D. Anlage der Ligularstipula. 

a Nicht unerwähnt sollen die häu- 
tigen „Nebenblattbildungen‘‘ — wie 

GRÄBNER (1908) sie nennt — blei- 

ben, mit denen die Laubblätter 

sämtlicher Potamogeton-Arten ver- 

sehen sind. Morphologisch liegen 

eingehende Untersuchungen über 

sie von GLÜCK (1901) vor. Danach 

b ce ist bei Potamogeton crispus eine 

Abb. 9a—c. Potamogeton crispus. freie ,,Axillarstipula‘‘ vorhanden. 
ee bildet. sie (KIRCHNER, 
LoEW u. SCHROETER, Bd. 1, S.415, Abb. 235B) richtig ab, doch frei 
präpariert, so daß man den Zusammenhang mit Blatt und Achse 
nicht erkennen kann. Ich möchte daher ausdrücklich hervorheben, 
daß dieses Gebilde keineswegs in der ,,Achsel“ des Blattes entsteht, 
sondern auf der Innenseite des 7. oder 8. Blattes, etwa 20 u von 
der Blattanheftungsstelle entfernt, also von vornherein unzweifelhaft 
auf der Blattfläche. Später rückt diese Stelle (durch das Wachstum 
der ursprünglich 20 langen Zone) noch weiter von der Achsel weg, 
so daß in erwachsenen Blättern der Abstand 1 mm und mehr betragen 
kann. Das gilt aber nur für den Ansatz auf der Mittelrippe; denn 
die Ansatzstelle der Ligula verläuft nicht parallel zur Ansatzstelle 
des Blattes, sondern von der Mitte aus schräg abwärts bis zur Basis 
des Blattrandes. Hier geht nun das Häutchen auf die Achse über und 
greift von den Blatträndern aus völlig um sie herum. Doch verwachsen 
die freien Ränder nicht miteinander, sie pflegen sich aber zu überlappen. 
So entsteht eine Tüte, die auf der blattabgewandten Achsenseite offen 
ist. Ihre unmittelbar der Achse ansitzenden Teile sind ihrer Natur nach 
als Stipulargebilde anzusprechen. Die beiden Stipulae sind jedoch mit 
der Ligula zu einem völlig einheitlichen, dünnen Häutchen vereinigt; 
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das Gebilde wird also am treffendsten als Ligularstipula bezeichnet, ein 
Terminus, der von TRoLL (1935, S. 1267) stammt und wesentlich glück- 
licher gewählt ist als die älteren, für ähnliche Bildungen üblichen Namen. 
Diese Bildung entspricht also der von Neumann (1937) für manche 
Gräser, z. B. Calamagrostis und Deschampsia. festgestellten ,,zusammen- 
gesetzten‘ Ligula. Bei P.crispus 
umschließt die Ligularstipula, 
ähnlich einer Ochrea, die Achse 
und gegen die Spitze des Spros- 
ses hin auch die Basis der jün- 
geren Blätter und schließlich die 
Endknospe. Die älteren Achsel- 
knospen sind zwischen Ligular- 
stipel und Hauptachse einge- 
schlossen, wie das der Quer- 
schnitt in Abb. 10 erkennen läßt. 
Wir werden ähnliche Verhält- 
nisse in Kapitel 4D bei Heter- 
anthera wiederfinden. 

Die Entwicklung der Ligular- 
stipula geht von der oberen Epi- 
dermis des Blattes aus, in dersich 
eine Art Scheitelkante bildet, die 
das zweischichtige Häutchen auf- 
baut. Da diese Vorgänge sich bis 


in Einzelheiten genau so abspie- |)». 10. Potamogetoncrispus. Querschnitt durch 

len, wie bei Heteranthera, wo ich  Mutterspro8 und jungen Achselsproß. M Mutter- 

sie genauer schildern werde, kann er Bo ee À a we = 

ich mich hier mit diesem kur- 77, 4 Achselsproß, V, und V, Vorblätter von À, 
x ° À B, erstes Laubblatt von À. 

zen Hinweis begnügen. 

In älterem Zustande sieht man die Ligularstipel in der Abb. 11b, 
die einen Längsschnitt durch die Achsel und Achselknospe des 11. Blattes 
wiedergibt. Hier ist die Ansatzstelle des ligularen Anteiles A auf dem 
Blatte B schon 65 von der Blattachsel entfernt. Die mit « und a’ be- 
zeichneten Gebilde auf der linken Seite der Abbildung sind die sich über- 
lappenden Ränder der nächstjüngeren Ligularstipel (auf der nicht mit- 
gezeichneten Gegenseite), die um die Hauptachse H herumgreift. 


E. Achselknospen. 

Die erste schwache Vorwölbung der Achselknospen erfolgt bei Pot- 
amogeton in der Achsel des 8. bzw. 9. Blattes. Da sich meine Unter- 
suchungen in erster Linie auf den Vegetationskegel selbst erstrecken, 
behandle ich die Bildungen der tieferen Stengelregion rur kursorisch. 
Ich stellte fest, daß die Achselknospenbildung eingeleitet wird durch 

30* 


































































des Ende von a, V erstes Vorblatt der A. à 
Vergr. 400mal. 





Abb. 11. Potamogeton crispus. a Anlage der Achselknospe, 
b junge Achselknospe, H Achse des Hauptsprosses, A Li- 


gularstipula 
gehenden Blattes auf der linken Stengelseite, a’ überlappen- 
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perikline Aufspaltungen 
(vgl. Abb. 11a) der sub- 
epidermalen Zellenlage. 
Diese stammt selbst- 
verständlich von der 
2. Tunikaschicht ab. 
Es geht somit aus der 
2. Tunikaschicht des 
Muttersprosses nicht 
nur die 2. Tunika- 
schicht, sondern auch 
das Korpus des Achsel- 
sprosses hervor. Daß 
die Bildungselemente 
(aleo die Initialen der 
einzelnen Tunikaschich- 
ten und die Korpus- 
initialen) der Achsel- 
knospen sich nicht über- 
all von den entsprechen- 
den Initialen des Mut- 
tersprosses herleiten 
miissen, hat ja schon 
SCHMIDT gezeigt. Unser 
Fall entspricht den von 
ihm für Syringa ge- 
schilderten Befunden 
(1924, S. 387). 

Der junge Achsel- 
sproß gliedert zuerst ein 
häutiges, zweischichti- 
ges, nur an der Basis 
mehrschichtiges Blätt- 
chen auf der dem Mut- 
tersproB zugewendeten 
Seite aus (vgl. Abb. 10 
und 11b). Ihm gegen- 
über wird ein 2. Vor- 
blatt von gleicher Be- 
schaffenheit angelegt. 
Erst das 3. Blatt zeigt 


den üblichen Laubblattcharakter. Aber nicht nur rein morphologisch 
unterscheiden sich diese beiden Blättchen von den später ange- 
legten, sondern auch in der Art ihrer Entstehung. Die Spitzenzellen 
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ziehen eine schräge Wand ein. So entsteht — räumlich gesehen — eine 
Kante von zweischneidigen Initialen. Im Längsschnitt sieht man natür- 
lich nur eine davon, die das Aussehen einer zweischneidigen Scheitel- 
zelle hat und durch Abschneiden von Segmenten nach rechts und links 
den zweischichtigen Teil des Blattes aufbaut: Während bei dem typi- 
schen Laubblatt die äußere Tunikaschicht durch antikline Teilungen 
nur die Epidermis bildet, entsteht bei den beiden Vorblättern des Achsel- 
sprosses durch Scheitelkantenwachstum aus der 1. Tunikaschicht das 
ganze Blatt. Derartige dünne Blattgebilde sind also entwicklungs- 
geschichtlich recht interessant. Wir werden in Kapitel 4D noch einmal 
auf solche zurückkommen. 
Kapitel 4. 
Heteranthera dubia. 

Über die Morphologie der Pontederiaceen-Gattung Heteranthera haben 
HILDEBRAND (1885), VELENOVSKy (1907) und Domm. (1911) berichtet. 
Die von mir untersuchte Art Heteranthera dubia (Jacg.), MacMıur. — 
H. graminea VARHL, die im ganzen wärmeren Amerika heimisch ist, ist 
in letzter Zeit von O. Schwartz (1926) untersucht worden, der die 
Anatomie der erwachsenen Teile beschreibt, den Bau des Vegetations- 
punktes aber nicht berührt. — Für unseren Zusammenhang genügt es, 
darauf hinzuweisen, daß der Stengel von Heteranthera dubia einen sym- 
podialen Sproßaufbau zeigt und in unseren Kulturen immer unter der 
Wasseroberfläche hinkriecht. Die schmalen linealischen Blätter, die 
der Achse ohne Stiel ansitzen, stehen mit ihren Blattflächen senkrecht 
zur Wasseroberfläche. Die Blätter werden wie bei Potamogeton parallel 
zur Längsachse des elliptischen Kegelquerschnittes abgegliedert. 


A. Der Formwechsel des Vegetationskegels. 

Die Blattprimordien stehen unmittelbar am Scheitel. Wir treffen 
hier also auf einen beachtlichen Gegensatz zu vielen anderen submersen 
Wasserpflanzen wie Potamogeton, Elodea, Hippuris, Aldrovandia, bei 
denen die Blätter erst in größerer Entfernung vom Scheitelpunkt an- 
gelegt werden. Bei der Blattbildung von Heteranthera wird ein großer 
Teil des Zellmaterials der Kegelkuppe verbraucht; daher ist der Plasto- 
chronformwechsel des Kegels sehr ausgeprägt (vgl. Abb. 12a—f). Als 
Ausgangspunkt habe ich einen Kegel gewählt, der eben einen deutlichen 
Blatthöcker ausgegliedert hat. In Abb. 12b hat sich der Kegel selbst 
erst wenig geändert, während das junge Blatt mächtig in die Höhe ge- 
schossen ist. Nun beginnt der Kegel (Abb. 12c und d) seine Masse zu 
ergänzen, er wölbt sich hoch und wird breiter. In Abb. 12d besitzt er 
wieder genügend Zellmaterial, um ein neues Blatt auszugliedern. Die 
stärkere Wölbung! links oben am Scheitel in Abb. 12e ist bereits das 


1 Nicht etwa der unter dem Scheitel sichtbare Höcker S,, der zur später zu 
besprechenden Ligularstipel des nächstälteren Blattes gehört. 
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erste äußere Zeichen fiir die Anlage eines neuen Blattes, wie man aus 
dem — hier nicht wiedergegebenen — Zellnetz mit Sicherheit erkennen 
kann. Das junge Blatt wird so dicht am Scheitel ausgegliedert, daß 
die Kegelhöhe kaum von: seiner Achsel aus gemessen werden kann. Wie 
Abb. 12a zeigt, wurde daher die Basislinie 6 von der oberen Ansatz- 
stelle des vorletzten Blattes aus gezogen und senkrecht dazu bis zum 
Scheitelpunkt die Höhe h gemessen. 


ale. 


5; 








Abb. 12a—f. Heteranthera dubia. Stadien eines Plastochrons. Kegelhéhe À in a=38, in 
b = 42, inc = 45, ind = 66 und ine = 694. LZ, und S, Ligular- und Stipularteil der 
Ligularstipula des ersten, L, und S, des zweiten Blattes. Vergr. 240mal. 


Das Volumen des Vegetationskegels ist aber nicht nur von dem je- 
weiligen Plastochronstadium abhängig, sondern auch von der Jahres- 
zeit. So zeigten die im November und Februar, also im Winter fixierten 
Kegel meist bedeutend geringere Höhen- und Breitenmaße, als die 
Kegel der Abb. 12, die zum größten Teil im April und Juni fixiert wurden. 


B. Das Zellnetz des Vegetationskegels. 

Die Mehrzahl medianer Längsschnitte erweckt den Eindruck, daß 
bei Heteranthera dubia das Korpus von 2 Tunikaschichten umgeben 
wird (Abb. 13). Dadurch, daß unter den zwei Lagen das Zellmaterial 
in Längsreihen angeordnet ist, könnte man in der Ansicht bestärkt 
werden, daß im ganzen drei Stockwerke von Initialen vorhanden sind. 
Dazu kommt, daß die durch tiefere Färbung ausgezeichneten Wände, 
die die zweite Lage häufig gegen die Zellreihen abschließen, nicht für 
einen unmittelbaren Zusammenhang mit diesen sprechen. Die Zustände, 
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wie wir sie in Abb. 13 sehen, kénnen aber nicht von Dauer sein. Dagegen 
spricht schon die auffallende Lange der Initialzellen der zweiten Lage. 
Die Zellen der ersten Lage sind annähernd kubisch und ergeben als 
Mittelwert für die antiklinen Wände eine Länge von etwa 104 und eine 
Länge von 8 für die Periklinalwände. Bei den Zellen der zweiten Lage 
stehen dagegen den Periklinalwänden von ebenfalls durchschnittlich 
8u Länge Antiklinalwände von durchschnittlich 15 4 Länge gegenüber. 
Früher oder später spalten die Initialen der zweiten Lage tatsächlich 
periklin auf, wie Abb. 14 zeigt. Nach erfolgter perikliner Teilung ziehen 





Abb.13. Abb. 14. 


Abb. 13 und 14. Heteranthera dubia. Medianschnitte durch den Vegetationskegel. 
Näheres im Text. Vergr. 480mal, 


die Initialen aber eine Zeitlang ausschließlich antikline Wände ein — wie 
so häufig in ähnlichen Fällen. Ihre Periklinabkömmlinge wachsen dagegen 
zu den bereits in Abb. 13 erwähnten Zellketten heran. Die Zellketten 
sind also Abkömmlinge der darüberliegenden Initialzellen; auch dann, 
wenn die zwischen ihnen liegende Zellwand dick erscheint. Diese ältere, 
tiefer gefärbte Wand besagt ja nur, daß die perikline Teilung der Initial- 
zellen der zweiten Lage schon geraume Zeit zurückliegt, und die oberen 
Abkömmlinge der ursprünglichen Initialen sich eine Zeitlang nur antiklin 
geteilt haben. 

Der Vegetationskegel von H.dubia baut sich also aus einer ein- 
schichtigen Tunika auf und einem Korpus, das meist aus Zellreihen be- 
steht und häufig von einer geschlossenen Zellenlage überkappt wird. 


C. Die Entwicklung der Blätter. 

Bei Heteranthera mit nur einer Tunikaschicht beteiligen sich in der 
Hauptsache Korpusderivate an der Blattbildung, während die Tunika- 
schicht selbst lediglich die Epidermis aus sich hervorgehen läßt. Als 
erstes Anzeichen für die Entstehung eines Blattes treten in der äußersten 
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Zellenlage des Korpus perikline Wände auf, die Blattanlage wird als 
schwache Wölbung sichtbar. Abb. 15a zeigt ein solches Stadium. Die 
mittlere Reihe 6 nimmt eine bevorzugte Lage ein. Ihre AuBenzelle hat 
bereits eine antikline Wand angelegt. In Abb. 15b stößt das Blatt als 
kleiner Höcker fast senkrecht aus dem flachen Vegetationskegel hervor. 
Den Gruppen a, 6 und c entsprechende Zellkomplexe sind leicht wieder- 
zuerkennen, wenn diese Abbildung sich auch nicht unmittelbar an das 
vorangehende Zellnetzanschließen 
läßt. Die Zellen b und ¢ sind nur 
einmal periklin geteilt worden, 
und Zelle a hat diesmal eine 
schräge Wand eingezogen. Das 
Emporwachsen des Höckers ist 
bedingt durch die b- undc-Gruppe, 
die sich hauptsächlich in verti- 
kaler Richtung gestreckt und ent- 
sprechend geteilt haben. Die bei- 
den an der Höckerspitze liegenden 
Zellen will ich mit b, und 6, be- 
zeichnen. In Abb. 15c ist der 
Blatthöcker bedeutend größer ge- 
worden. Er verdankt seine Aus- 
bildung den Zellen 6, und 6, von 
Abb. 15b, während sich die ande- 
ren Abkömmlinge der ursprüng- 
lichen Zelle 6 kaum weiter geteilt 





Abb. 15a—d. Heteranthera dubia. haben. Auch Gruppe a liegt wenig 
Erklärung im Text. Vergr. 480mal. verändert am Übergang vom 


Blatt zum Scheitel. Ein weiteres 
Stadium ist in Abb. 15d dargestellt. Die mit 6, und b, bezeichneten 
Zellkomplexe entsprechen sich offensichtlich, wenn sie sich auch nicht 
völlig gleichartig geteilt haben. Gruppe a bildet wiederum den Uber- 
gang vom Scheitelteil zum Blatt. Eine genaue Verfolgung des weiteren 
Schicksals der a- und b-Gruppen war nicht möglich, da in der Blatt- 
mediane durch die Bildung eines Prokambiumstranges die Analyse des 
Zellnetzes sehr erschwert wird. 

Die Entwicklung der eigentlichen Blattlamina, die außerhalb der 
Zone des medianen Gefäßbündels erfolgt, konnte aber recht gut weiter 
beobachtet werden. So einen der Medianzone benachbarten Schnitt 
stellt Abb. 16 dar. Das zweitjüngste Blatt b, zeigt unter der Epidermis 
3 Zellreihen. Durch ein etwa im gleichen Entwicklungsstadium stehen- 
des Blatt habe ich außerdem einen Querschnitt abgebildet (Abb. 17). 
Auch hier sind die 3 Zellenlagen des Mesophylls klar erkennbar. In 
Blatt 6, der Abb.16 besitzen die Zellen der Epidermis und der 
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anschließenden Zellenlage dieselbe Gestalt, die sie auf früheren Entwick- 
lungsstufen zeigten. Sie haben sich durch zahlreiche horizontale, in 


bezug auf die Blattachse antikline 
Wände geteilt. Die Zentralreihe hat 
ihre Zellen dagegen mächtig in die 
Breite gestreckt und sie durch peri- 
kline Wände in 2 oder 4 neue Zellen 
aufgespalten. Diese Wachstumsver- 


hältnisse bewirken nun die Entstehung ,, { 


von spaltenförmigen Interzellularen 
zwischen den Zellplatten der Zentral- 
reihe. Blatt b, zeigt einen weiteren 
Entwicklungszustand. Durch lebhaf- 
tes Wachstum der Epidermis und der 
anschließenden Zellenlage, verbunden 
mit antiklinen Teilungen, sind die 
Querketten der ursprünglichen Zentral- 
reihe noch weiter auseinandergerückt. 
Es ist ein typisches Aörenchym ent- 
standen, also Lakunen, von Diaphrag- 
men getrennt. Da die Diaphragmen 
an der Blattbasis. bedeutend näher 
stehen als die mehr in der Blattmitte 
und Spitze gelegenen, folgt daraus, 
daß die Streckung des Blattes vor- 
läufig an der Basis am schwächsten 
ist. Diaphragmen werden auch parallel 
zur Zeichenebene angelegt. Es wächst 
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Abb. 16. Heteranthera dubia. Blatt- 

it twicklung. b,—b, Laubblätter, 

1,—I, die zugehörigen eigentlichen Ligu- 

larteile, s,—s, die zugehörigen Scheiden- 

teile (Stipularteile). Näheres im Text. 
Vergr. 133mal. 





dann eine Querkette der Zentralreihe in demselben Rhythmus wie die 
epidermalen Zellen. In der Mitte von Blatt b, ist eine solche ein- 


schichtige Zellfläche gerade getroffen. 





Abb. 17. Heterant'era dubia. Querschnitt durch ein junges Blatt im Entwicklungsstadium 
von b, der Abb. 16. Vergr. 300mal. 


Die von mir untersuchten erwachsenen Blätter zeigten gegenüber 
den von ScHWARTZ beschriebenen einige Abweichungen. Wahrschein- 
lich beruhen diese Unterschiede darauf, daß ScHwARTZ seine Beob- 
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achtungen an Blättern anstellte, die über die Wasseroberfläche empor- 
ragten, während von mir ausschließlich im Wasser flottierende Pflanzen 
untersucht wurden. So habe ich, wie das bei untergetauchten Blättern 
verständlich ist, in der Epidermis keine Spaltöffnungen gefunden. Die 
Epidermiszellen selbst sind reich an Chlorophyll. Das Mesophyll ist 
nur mangelhaft differenziert. Es besteht aus den in einer Reihe liegen- 
den Luftkanälen, die von einer einzigen Schicht ziemlich gleichförmigen 
Parenchymgewebes umgeben sind. Der Chlorophyligehalt des Par- 
enchyms ist ziemlich spärlich. 


D. Bau und Entwicklung der Ligularstipel. 
Bemerkenswert sind an den Blättern von H. dubia die Ligularbil- 
dungen. HILDEBRAND (1885) erwähnt sie bei H. zosterifolia. Genauer 
geht Domix (1911) auf die Nebenblattverhältnisse bei 
dieser Art ein. Schließlich behandelt noch VELENOVSKY 
(1907) Ligularbildungen bei einer unbestimmten Art 
dieser Gattung. 

Abb. 18 zeigt, wie das Gebilde bei unserer Art 
aussieht. Man erkennt auf den ersten Blick, daß es 
sich um eine typische Ligularstipel handelt, die uns 
ja schon bei Potamogeton, dort in etwas anderer Aus- 
prägung, begegnete. Hier ist nicht nur der mittlere, 
auf der Spreitenfläche sitzende, liguläre Teil mit den 
N beiden Stipeln verwachsen, die hier deutlich dem Blatt- 

Abb. 18. rande seitlich ansitzen, sondern die Stipeln ver- 
eteranthera dubia. wachsen, wenigstens am Grunde, miteinander auf 

So der anderen Seite der Achse, die sie also wie eine 
Scheide umgreifen. Das ganze häutige und durch- 
scheinende Gebilde ist bis auf die Nerven nur 2 Zellenlagen dick. 
Die Zellen selbst sind zartwandig und chlorophylifrei. Hin und wieder 
ist der Zellsaft braun gefärbt. In der blassen Tüte sind im ganzen 
4 grüne Nerven ausgebildet. Wie wir sehen, begrenzen 2 davon den 
Ligularteil, 2 schwächere durchziehen die Stipularteile. Die Nerven 
bestehen aus einem Gefäß mit schraubiger Verdickung, das links und 
rechts von langen Parenchymzellen begleitet wird. An diese schließen 
sich chlorophyllhaltige Zellen an, von denen einige Anthocyan führen. 
Die 4 grünen Nerven werden untereinander durch dünne Tracheiden- 
strange verbunden, die nicht von chlorophyllhaltigen Zellen begleitet 
werden. Diese zarten Stränge sind in der Abb. 18 weggelassen. 

Über die Ontogenie von Ligularbildungen ist bisher nur wenig be- 
kannt. Soweit ich sehe, liegen nur von Bucnon (1921) und NEUMANN 
(1935) Angaben für die Gramineen vor. Dazu kommt noch eine Liliacee, 
Allium porrum, die von Rüpıser (1939) untersucht wurde, der am 
gleichen Ort und zu gleicher Zeit arbeitete wie ich. Um so erwünschter 
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wird den Morphologen die Kenntnis eines weiteren Beispieles sein. — 
Bei H. dubia finden wir die ersten Anzeichen fiir die Anlage der Ligular- 
stipel gegen Ende des Plastochrons, in welchem das junge Blatt an- 
gelegt wird (Abb. 12d). Nur wenig später (Abb. 12e) entsteht an der 
dem Blatthöcker gegenüberliegenden freien Kegelflanke die erste An- 
deutung der „Scheide“, also an der Stelle der kongenitalen Verwachsung 
der blattabgewandten Stipelränder. Das 
gleiche ist in Abb. 16 zu erkennen. 
Blatt b, ist noch zu jung; bei Blatt b, 
macht sich aber der schräge Ringwulst 
schon alsdeutlicher Höcker in J, bemerk- 
bar, und auf der anderen Seite in 8. 
Ebenso entspricht dem Blatt 6, die 
„Ligula“ 1, und die ,,Scheide“ s, usw. 
Wir verstehen nun auch den Quer- 
schnitt von Abb. 19. Er ist in Höhe 
des Scheitelteiles X ausgeführt. Blatt b, 
ist zu jung, als daß die Ligula im 
Querschnitt sichtbar werden könnte, 
Blatt b, zeigt sie bereits, Blatt b, und b, 
sind so getroffen, daß die Ligula und 
die Stipelenden sichtbar sind, und 
Blatt 6, endlich in der Zone, in der 
nur noch der geschlossene scheidige 
Stipularteil vorhanden ist. 

An der Ausbildung der Ligula be- 
teiligt sich nur eine Horizontalreihe 
von Epidermiszellen. Da die Entwick- Abb. 19. Heteranthera dubia. Knospen- 

e à querschnitt. k freier Kegelteil, b,—», 
lung des ganzen Ringwulstes gleich- Laubblätter, 1,—1, die zugehörigen Li- 
artig verläuft, beschränke ich meine em en 
Beschreibung auf den mittleren ligu- l . 4 
laren Anteil. In Abb.20a sehen wir eine deutliche Vorwélbung auf 
der Innenseite des Blattes. Eine Epidermiszelle hat sich stark gestreckt 
und eine schiefe Wand a eingezogen. So ist an der Höckerspitze eine 
Zelle entstanden, die die Form einer zweischneidigen Scheitelzelle be- 
sitzt. Daß es sich hier tatsächlich um scheitelzellähnliche Initialen und 
nicht um eine nur zufällige Konfiguration handelt, werden die folgenden 
Bilder beweisen. Ich vermeide mit voller Absicht den Ausdruck ,,Scheitel- 
zelle‘‘, der sich bei der Betrachtung der Abb. 20 aufdrängt; denn von 
einer Scheitelzelle sollte man nur sprechen, wenn es sich um eine einzige 
ihrer Art handelt. Hier sind es aber zahlreiche gleichwertige Zellen, die 
sich als schräge ringförmige ,,Scheitelkante‘ von der Innenseite des 
jüngsten Blattprimordiums aus um den ganzen Kegel herumziehen. — 
In Abb. 20b hat die Initialzelle auf Wand a eine schräge Wand 6 ein- 
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gezogen und damit ein zweites Segment abgesondert. Und ganz wie zu 
erwarten, wird in Abb. 20c Wand c parallel über Wand a angelegt, so 
daß Segment 3 über Segment 1 fällt. Selbstverständlich ziehen die 
Segmente auch ihrerseits Wände ein und tragen so sehr wesentlich zum 
Längenwachstum der Ligula bei. Gleichzeitig werden damit aber die 
scharfen Grenzen der Segmen- 
te verwischt. Dazu kommt, 
daßauch dieWandrichtungen, 
die ursprünglich fast senk- 
recht aufeinander standen, 
allmählich ausgeglichen wer- 
den. So finden sich schließ- 
lich 2 Zellreihen nebeneinan- 
der (Abb. 20d), denen man 
ihre Herkunft ohne weiteres 
nicht ansehen kann, wenn 
auch an ihrer Spitze noch 
eine typische scheitelzellähn- 
liche Initiale liegt. — Genau 
wie im eigentlichen Ligular- 
teil geht auch die Entwick- 
lung im Stipularteil des Ge- 
bildes vor sich?. 

Auch bei den Gramineen 
ist nach NEUMANN (1937) die 
Ligula eine rein epidermale 
Bildung. Dennoch liegt hier 
keine völlige Parallele vor. 
Denn bei den Gramineen, 
soweit sie untersucht sind, 
Abb. 20a—d. Heteranthera dubia. Entwicklungs- ist von einer Scheitelkante 

stadion u —- ge im Text. . nichts zu spüren. Vielmehr 
" wird die Ligula aus mehreren 
übereinanderliegenden Zellreihen der Epidermis in ähnlicher Weise an- 
gelegt wie das Laubblatt, während bei Heteranthera zwischen Laubblatt- 
und Ligula-Anlage ein grundlegender Unterschied festzustellen ist. — 
Wiederum anders verhält sich die Ligula bei Allium porrum, wo nach 
Röüpıser (1939) außer der Epidermis auch die darauffolgende Lage an 
der Anlage beteiligt ist. Es scheint also bei den Ligularbildungen die 
gleiche Mannigfaltigkeit in der Anlage zu herrschen, wie bei den Laub- 
blättern selbst. 


1 Die Ligularstipula von Potamogeton (vgl. S. 458/9) entwickelt sich in der 
gleichen Weise wie bei Heteranthera. Ebenso wachsen die dünnen Vorblätter bei P. 
mit einer Scheitelkante (vgl. S. 461). 
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Kapitel 5. 
Typha angustifolia. 
A. Hauptknospen, Seitenknospen, Kraftknospen und ihre Vegetationskegel. 

Der morphologische Aufbau der Rhizome von Typha angustifolia 
ist von Lozw im Anschluß an WARMING genau geschildert worden. Ich 
kann also auf seine Ausführungen (1908, S. 353f., Abb. 190) verweisen 
und hebe daraus nur folgendes hervor. Die Rhizome sind mit zweizeilig 
gestellten Niederblattsehuppen besetzt. Haben sie 10—12 etwa 8cm 
lange Internodien gebildet, 
so biegen sie sich vertikal 
auf und gliedern eine kräf- 
tige, distiche Blattrosette 
aus. Die Achse bleibt in 
diesem Teil zunächst ge- 
staucht. 

Die Knospe, die in der 
Mitte der Rosette liegt 
und immer weitere Laub- 
blätter ausbildet, will ich 


Hauptknospe nennen. £ \ À Wu N iy 
“à Dar, de rin \\us #7 mm MW 


biegt, wird eine Knospe |, , miss engusblis. Ubersichtsbild einer 
angelegt, die LoEw als Hauptknospe. Die eingezeichneten Linien geben die 
Kraftknospe bezeichnet. Mans de Zanen ener der Bai der Jungen 
Sie setzt das horizontal 
kriechende Rhizom fort. Die Rhizome stellen also ein Sympodium dar. 
Die Verzweigung der Rhizome ist spärlich. Sie erfolgt dadurch, daß hin 
und wieder nicht eine, sondern zwei oder drei Kraftknospen das Weiter- 
wachstum des Rhizoms übernehmen. An der Umbiegungsstelle gelangen 
häufig noch andere Knospen zur Ausbildung, die kurz nach aufwärts 
wachsende Seitensprosse mit einer Laubblattrosette liefern. Diese 
Knospen bezeichne ich als Seitenknospen. In den Achseln der Laub- 
blätter findet man ferner kleine Knospen, die meist verkümmern. — 
Meine Untersuchungen erstrecken sich zum größten Teil auf Haupt- 
knospen, es wurden aber auch Seiten- und Kraftknospen in dieselben 
einbezogen. Seiten- und Hauptknospen verhalten sich grundsätzlich 
gleich. Die Kraftknospen weichen dadurch ab, daß sie nur Niederblätter 
tragen und ihre Internodien sich strecken. Diese Unterschiede äußern 
sich auch im anatomischen Aufbau ihres Vegetationskegels. 

Das Übersichtsbild der Abb. 21 stellt einen medianen Längsschnitt 


durch eine Hauptknospe von T'ypha dar. Der große Unterschied zu 
den beiden bereits geschilderten Pflanzen fällt sofort ins Auge. Die 
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Blattansätze liegen hier nämlich alle nebeneinander (nicht übereinander 
wie in den anderen Pflanzen). Die Achse hat also dicht unter dem Vege- 
tationskegel schon eine ganz beachtliche Dicke erreicht. Der Vege- 
tationspunkt selbst besitzt einen typischen Plastochronformwechsel, was 
uns nicht weiter verwundert, da der Blatthöcker in geringer Entfernung 
vom Scheitelpunkt angelegt wird, und so ein großer Teil des Kegel- 
gewebes im jungen Blatt 
aufgeht. Die Abb. 22a—f 
zeigen einige Stadien des 
Plastochrons. In Abb. 22a 
macht sich das junge Blatt 
alsschwache Wölbung über 
der Kegelperipherie be- 
merkbar. In Abb. 22b 
ist ein deutlicher Höcker 
entstanden. Im Laufe der 


TAN ° Weiterentwicklung stößt 
der Höcker schräg nach 
innen vor (Abb. 22c). Im 
nächsten Stadium — Ab- 
a bildung 22d — hat sich 
der Kegel stark aufge- 


wölbt, während er vorher 

einen allmählichen, gleich- 

mäßigen Zuwachs zeigte. 

Gleichzeitig erfährt die 

e dem Blatt gegenüberlie- 

gende Kegelflanke eine 

Streckung. Ähnliche Ver- 

- hältnisse zeigt Abb. 22e; 

Abb. 220—t. Typha angustifolia. Plastochrontorm. der Kegel ist nur wenig 
(Die einzelnen höher und breiter gewor- 


Kegel Kagel sind sa so an daß ihre Scheitelpunkte 
genau senkrecht untereinander liegen.) Vergr.240mal. den, dagegen hat der 


Blatthöcker einen erheb- 
lichen Zuwachs erfahren. An dieses Stadium schließt sich wieder 
unser Ausgangszustand, allerdings spiegelbildlich, an (Abb. 22f). Auf 
der langgestreckten Kegelflanke beginnt die Blattbildung. 

Mediane Längsschnittbilder durch den Vegetationskegel von Seiten- 
knospen zeigen keinerlei grundsätzliche Abweichungen gegenüber den 
Verhältnissen am Hauptknospenkegel. Ich kann daher darauf verzichten, 
einen solchen Sproßvegetationspunkt abzubilden. 

Dagegen zeichnen sich die Scheitel der Kraftknospen (Abb. 23a und b) 
durch eine andere Gestalt aus. Sie sind, mit denen der Hauptknospen 
verglichen, als sehr steil zu bezeichnen. Die Blatthöcker entwickeln 
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sich in viel größerer Entfernung vom Scheitelpunkt. Die Blattanlagen 
selbst bleiben kleiner und schmächtiger. Alle diese Abweichungen sind 
uns leicht verständlich, wenn wir daran denken, daß nur Niederblatt- 
schüppchen gebildet werden, aber lange, gestreckte Internodien. Ab- 
gesehen von diesen Ab- 

weichungen vollzieht sich 

der Plastochronformwech- 

sel ähnlich dem in Abb. 22 

dargestellten. Um das Vo- à \ 

lumen der Scheitelteile \ 

von Haupt- und Kraft- \ 
knospen bequem verglei- 

chen zu können, habe ich 

in nachstehender Tabelle 

die Höhen- und Breiten- 

werte zusammengestellt. 

Die Breite wurde in der 

Achsel des jüngsten Blat- \ 
tes gemessen, senkrecht b NN 


dazu die Höhe. > 
Bei Durchmusterung Abb. 23aundb. Typhaangustifolia. Stadien aus dem 


Se Plastochron eines Kraftknospenkegels. Vergr. 240mal. 
der Präparate treten uns 
bisweilen Zellnetze entgegen, die auf den ersten Blick einen besonders 
klaren und übersichtlichen Bau, wie in Abb.24, zu haben scheinen. 
Die Mitte des Kegels wird von leicht divergierenden Längsreihen ein- 
genommen, die basalwärts sehr rasch in den differenzierten Zustand 
von Parenchymzellen über- 


gehen. Diese Längsreihen wer- Tabelle 1. 

















den von einem aus mehreren app, | Kegelhöbe |Kegelbreite | opjekt-Nr. 

Zellenlagen bestehenden Man- L a 

tel überkappt. Es wäre aber 22a 10 64 29 

sehr übereilt, diese 4—6 Man- 22b 18 80 26 | Haupt- 

tellagen nun etwa unbesehen road a ie as ge 

als Tunikaschichten anzu- 22e 32 115 3,2 

sa wie solches freilich ate = = 2 a 
isweilen immer noch ge- 93}, 42 85 41 { kegel 

schieht! (Vgl. RüDIGEr 1939, es 45 106 48,2 

S. 417.) Wir müssen vielmehr 


vorerst versuchen, etwas über die entwicklungsgeschichtliche Herkunft 
dieser Strukturen zu erfahren, d. h. feststellen, wieviel Initialstockwerke 
überhaupt vorhanden sind. Man sieht sehr häufig, daB die Zellen der 
3. Lage — auch im Mittelteil! — periklin aufgespalten sind. Also kann 
die 3. Lage nicht mehr zur Tunika gehören! Aber auch in der 2. Lage 
finden sich perikline Wande, wie dies Abb. 25 zeigt. Sie treten hier 
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freilich etwas seltener auf als in der 3. Lage. Ich habe sie aber immer- 
hin in 12% meiner Präparate angetroffen. Nur die äußerste Lage teilt 
sich lediglich durch antikline Wände. Sie allein ist daher als Tunika 
anzusprechen. Die unter ihr so schön angeordneten Zellen bilden nur 
Zellenlagen von vorübergehender Dauer und gehören zum Korpus. Ihre 
Bildung ist uns leicht verständlich, wenn wir daran denken, daß nach 
Ausgliederung eines Blattes der Vegetationskegel sich hauptsächlich in 
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. 24. Abb. 25. 


Abb. 24 und 25. Typha angustifol Mediane Längsschnitte durch Hauptknospenkegel. 
Näheres im Text. Vergr. 300mal. Die Umrißskizze zu Abb. 25. Vergr. 150mal, 


der Breite ergänzen muß, um seine alte Ausdehnung wiederzugewinnen. 
Diesem Wachstum folgen die Zellen durch Streckung in perikliner 
Richtung und Einziehen hauptsächlich antikliner Wände. 


B. Primäres Dick hstum 


Wie schon früher erwähnt, liegen die Blattansätze der Hauptknospen 
von Typha annähernd in einer horizontalen Ebene. Die Sproßachse 
erreicht fast in gleicher Höhe mit dem Scheitel ihre endgültige Breite. 
Uns interessiert nun die Frage, durch welche Wachstumsverhältnisse 
und Differenzierungsvorgänge dieser Zustand bewirkt wird. Es genügt 
nicht allein, daß die Streckung der Internodien unterbleibt, es muß 
vielmehr auch in geringer Entfernung vom Scheitel ein aktives Dicken- 
wachstum stattfinden. 

Bei Typha (Abb. 21, 24, 25) fallen zunächst die zentralen Zell- 
reihen auf. Ihre Zellen zeigen basalwärts ein vorwiegendes Breiten- 
wachstum, und damit wird der Durchmesser des ganzen Vegetations- 
kegels vergrößert. Die auf diese Art und Weise vollzogene Achsenver- 
stärkung ist allerdings nur gering. Es lassen sich aber auch Zellreihen 
feststellen, die in annähernd antikliner Richtung zu den Blattbasen hin 
verlaufen. Da sie fast ausschließlich perikline Wände einziehen, ent- 
steht unter den Blättern eine Meristemzone, die im Aussehen an ein 
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Kambium erinnert. In Abb. 21 habe ich die Meristemzone (ähnlich wie 
HEM) schematisch eingezeichnet ; dabei entspricht jedem Zellenzug eine 
Linie. Die Meristemzone nimmt ihren Ursprung unmittelbar unter den 
jüngsten Blattanlagen. Ihre ersten Anfänge sind in Abb. 24 rechts 
schön zu sehen. Die in antikliner Richtung vorstoßenden Zellreihen 
sind hier durch Pfeile bezeichnet. Ein späteres Stadium ist in Abb. 26 
zu erkennen, die eine Vergrößerung des in Abb. 21 umgrenzten 





gestrichelten Bezirken Procambiumstränge, deren einzelne Zellen nicht gezeichnet sind. 
Diese Abbildung entspricht dem punktierten Rechteck von Abb. 21. Vergr. 300mal. 


Vierecks darstellt. Aus den Anfängen der Abb. 24 haben sich lange, 
schräg nach oben gerichtete Zellreihen entwickelt, die die älteren Blatt- 
anlagen so weit emporheben, daß sie schließlich alle in einer Ebene an- 
geordnet sind. 

STRASBURGER (1906) fand bei der Palme Washingtonia filifera ganz 
entsprechende Verhältnisse. Er schreibt: „In der Insertionshöhe der 
jüngsten Blattanlage stellt sich ganz unvermittelt eine Teilung durch 
Periklinen! in allen Zellschichten des Periblems und Pleroms ein... Die 
Teilungen sind so ergiebig, daß sie zu einer Erhebung des Gewebes im 
Umkreis des Vegetationskegels führen.‘ HELM, der sich 1936 mit dem 
Erstarkungswachstum der Palmen und einiger anderer Monokotylen be- 
schäftigte, glaubt für die Palme Livistona chinensis eine andere Ent- 
stehungsart annehmen zu müssen, nämlich ein Umbiegen der ursprüng- 
lichen periklinen Zellreihen nach außen, was nicht gerade wahrscheinlich 
ist und durch seine Abbildung nicht genügend gestützt wird. Dagegen 
findet er für Crinum Moorei und Galanthus nivalis dieselbe Entstehungs- 
art der Meristemzone, wie ich sie für Typha feststellte. Zu dem gleichen 
Ergebnis ist auch RüDiGER (1939) bei Allium porrum und bei Iris ger- 
manica gelangt. 

1 Gemeint sind perikline Wände. Dadurch entstehen Zellreihen, deren Richtung 
schräg nach oben, d.h. antiklin verläuft. 


Planta Bd. 31. 31 
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, C. Die Anlage der Blätter. 

Das junge Blatt entsteht auch bei T'ypha an den Längsseiten des im 
Querschnitt ovalen Kegels. Es verdankt seinen Ursprung einer Gruppe 
von Zellen der 3. Lage, die sich vorwiegend periklin geteilt haben und 
so die erste schwache Vorwölbung der Blattanlage bedingen (Abb. 27a). 
Nun beginnen sich auch die darüberliegenden Zellen der 2. Lage periklin 





Abb. 27a—d. Typha angustifolia. Jüngste Blattanlagen. Vgl. Text. Vergr. 540mal. 


zu teilen (Abb. 27b). Und diese Zellen der 2. Lage stoßen durch starke 
Streckung und weitere Teilung den Blatthöcker empor (Abb. 27e). In 
Abb. 27d ist er nicht nur länger geworden, sondern vor allem beträcht- 
lich breiter. Die Unregelmäßigkeit des Zellnetzes sowie die schon in 
diesem Stadium beginnende Differenzierung eines Prokambiumstranges 
in der Mitte des Blattes machen es fast unmöglich, genaue Grenzen für 
die Beteiligung der 2. und 3. Lage am weiteren Blattaufbau anzugeben. 
So konnte ich in Abb. 27d die genaue Grenze (punktiert) nur bis zur 
Prokambiumanlage verfolgen. Sicher wird zum mindesten der Spitzen- 
teil des erwachsenen Blattes nur von den Abkömmlingen der 2. Lage auf- 
gebaut — abgesehen natürlich von der Epidermis. Doch ist es sehr wohl 
möglich, daß auch Abkémmlinge der 3. Lage als zentraler Zapfen noch 
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ziemlich weit in die Blattbasis vorgeschoben werden. Da die 2. und 3. Lage 
auf dieselben Initialen des Urmeristems zurückgehen, ist hier eine klare 

intecheidung jedoch von geringem Belang, so daß ich glaubte, auf die 
hier sehr mühsame genauere Prüfung verzichten zu dürfen. 


Zusammenfassung. 
I. 

Der Vegetationskegel von Potamogeton crispus schließt sich in seiner 
Gestalt dem der bekannten Wasserpflanzen Elodea und Hippuris an. 
Er ist schlank und gliedert seine Blätter in größerer Entfernung vom 
Scheitelpunkt aus. Er wird von einer zweischichtigen Tunika und 
einem Korpus aufgebaut, das auf Schnitten in der Medianebene der 
Blätter meist eine Zentralreihe und eine sie überkappende Zellenlage 
erkennen läßt. Aus der 1. Tunikaschicht geht die Epidermis hervor, 
die 2. Tunikaschicht liefert die ganze Rinde, das Korpus den Zentral- 
zylinder. Potamogeton ist also eine der wenigen Pflanzen, für die die 
Begriffe Periblem und Plerom im ursprünglichen Hansterschen Sinne 
zutreffen. 

Das Laubblatt ist eine Bildung der beiden Tunikaschichten. Aus der 
äußeren entwickelt sich die Epidermis, aus der inneren das gesamte Blatt- 
mesophyll und das Leitbündelsystem. 

Das früher meist als Azillarstipula bezeichnete häutige Gebilde ent- 
steht nicht in der Achsel, sondern auf der Innenseite des zugehörigen 
Blattes, entspricht also in seinem mittleren Teil einer Ligula. Diese ist 
seitlich mit stipularen Bildungen zu einer einheitlichen, offenen Tüte 
kongenital verwachsen. Es handelt sich also um eine typische Ligular- 
stipel. Sie bildet sich aus Epidermiszellen und wächst mit einer Scheitel- 
kante, deren einzelne Initialen sich genau so teilen, wie eine zweischneidige 
Scheitelzelle. 

Der Achselsproß wird aus den beiden Tunikaschichten gebildet. Die 
Initialen der 1. Tunikaschicht der Achselknospe leiten sich, wie üblich, 
aus der entsprechenden Schicht des Muttersprosses ab. Die Initialen 
der 2. Tunikaschicht und die Initialen des Korpus der Achselknospe 
gehen dagegen gemeinsam auf Zellen der 2. Tunikaschicht des Mutter- 
sprosses zurück, die sich vor der Bildung der Knospe periklin geteilt 
haben. Der sekundäre Vegetationspunkt bildet zunächst 2 Vorblätter, 
die nur 2 Zellen dick sind. Sie entstehen aus der 1. Tunikaschicht und 
wachsen wie die Ligularstipula mit einer Scheitelkante aus zweischnei- 
digen Initialzellen. 

IL. 


Die Pontederiacee Heteranthera dubia besitzt einen flachen Scheitel, 
der einen ausgesprochenen Plastochronformwechsel aufweist. Zwei über- 
einanderliegende Stockwerke von Initialen sind vorhanden. Das äußere 

31* 
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liefert die Tunika, das innere das Korpus. Dieses bildet haufig eine 
Außenlage, unter der das übrige Zellmaterial in Langsketten ange- 
ordnet ist. 

An der Blattbildung beteiligen sich in der Hauptsache Korpus- 
abkömmlinge, die Tunikaschicht liefert nur die Epidermis. Im Spreiten- 
teil der jungen Blattanlage entwickelt sich ein sehr regelmäßig gebautes 
Aörenchym. 

Auch bei H.dubia ist eine typische Ligularstipel entwickelt, die 
eine nur 2 Zellen dicke, unten verwachsene, oben offene, häutige Tüte 
bildet. Wie bei Potamogeton wächst dies Gebilde mit einer Scheitel- 
kante, deren Initialen aus Epidermiszellen hervorgegangen sind und 
sich wie zweischneidige Scheitelzellen teilen. 


III. 

Bei Typha angustifolia liegen die Blattansätze an den gestauchten 
Achsen der Hauptknospen nebeneinander, nicht übereinander wie bei 
den anderen Pflanzen. Das ist die Folge der Tätigkeit eines Meristem- 
mantels, wie er bei Monokotylen mit dickeren Achsen nicht selten vor- 
kommt und zuerst von STRASBURGER für die Palme Washingtonia be- 
schrieben worden ist. Wie dort entstehen unter den jüngsten Blatt- 
anlagen durch perikline Teilung und Streckung in antikliner Richtung 
schräg nach oben verlaufende Zellzüge, die die Blattanlagen empor- 
schieben. Der Kegelscheitel ist flach und zeigt einen typischen Plasto- 
chronformwechsel. Die Kraftknospen besitzen dagegen einen steileren 
Vegetationspunkt mit schmächtigeren Blattanlagen, die zu Schuppen- 
blättern werden. 

Unter der einschichtigen Tunika finden sich oft 2—3 vom Korpus 
gebildete, geschlossene Zellenlagen, die die zentralen Zellreihen, mit 
denen sie auf gemeinsame Initialen zurückgehen, umgeben. 

Die Blattbildung wird durch perikline Teilungen der 2. Korpuslage 
eingeleitet, dann überwiegen aber Teilungen der 1. Korpuslage. 
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UBER DIE URSACHE DER STERILITAT DES KALMUS 
(ACORUS CALAMUS L.). 


Von 
Herz DIEDRICH WULFF. 


Mit 4 Textabbildungen (7 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 15. November 1940.) 


I. Einleitung. 

Daß der Kalmus in Europa steril ist und sich hier nur durch sein 
Rhizom auf vegetativem Wege vermehrt, ist eine seit langem bekannte 
Tatsache, die selbstverständlich zu Erklärungsversuchen herausfordern 
mußte. Auf Grund seiner historischen Studien bestätigte Mücke (1908) 
die Ansicht einiger älterer Autoren, daß Acorus calamus L. bei uns im 
westlichen Europa nicht urwüchsig, sondern erst im 16. Jahrhundert 
aus Kleinasien eingeführt worden sei; und er stellte bei seinen anato- 
mischen Untersuchungen als nähere Ursache der Sterilität erstmalig 
eine Degeneration der Samenanlagen und Pollenkörner fest. Nach seiner 
Meinung sollte diese Verkümmerung der Geschlechtszellen durch die 
klimatischen Unterschiede bedingt sein, welche zwischen der neuen Um- 
gebung und der alten Heimat im heißen Hinterindien und Südchina be- 
stehen. Mit Recht lehnte Mücke bereits ältere Erklärungsversuche für 
das Ausbleiben der Samenbildung ab, so z. B. die Ansicht KERNERs VON 
MARILAUN (1898, Bd. 2; S. 358), daß sie eine Folge des Fehlens der die 
Bestäubung vollziehenden Insekten sei; oder den von Lupwie (1900) 
geäußerten Gedanken, daß Selbststerilität der nach seiner Ansicht von 
einem einzigen Individuum abstammenden europäischen Pflanzen ihre 
Samenbildung unterdrücke; oder schließlich die Meinung ScHUMANNs 
(1904, S. 369), daß die starke vegetative Vermehrung allmählich zu 
geschlechtlicher Sterilität geführt habe. Ohne sich so bestimmt auszu- 
drücken wie MÜckE, hatte auch RAUNKIAER (1895/99) neben der KERNER- 
schen Ansicht schon erwähnt, daß möglicherweise Klimaeinflüsse den 
Fruchtansatz verhinderten. 

In der Folgezeit vermochte sich die Auffassung Mückes immer mehr 
durchzusetzen und findet sich bis heute allgemein vertreten (z. B. Hrcı 
1909, S. 136; Jüssen 1928, S.29; Riizac 1936, S. 206f.). Daß sie aber 
nicht den Tatsachen entspricht, soll in den folgenden Ausführungen 
gezeigt werden. Allerdings haben wir dabei keinen Grund, an der Ein- 
führung des Kalmus aus Kleinasien zu uns zu zweifeln; für diese sprach 
sich in neuerer Zeit auf Grund sehr eingehender Studien auch RÜEGG 
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wieder aus, auf dessen Arbeit hier wegen aller geschichtlichen Einzelheiten 
verwiesen sei. Wir haben es als unbedingt sicher zu betrachten, daß die 
heute in Westeuropa wildwachsenden Kalmuspflanzen verwilderte 
Nachkömmlinge jener ersten Pflanzen sind, die in der zweiten Hälfte 
des 16. Jahrhunderts aus Kleinasien — wo die Pflanzen übrigens auch 
steril sind — nach Prag zu MATTıoLı und nach Wien zu CLusıus gelangten. 
Namentlich der letztere hat sich sodann um die Weiterverbreitung der 
Pflanzen verdient gemacht. Nach dem östlichen Europa (südwestliches 
Rußland, Rumänien, Polen und Litauen) dürfte Acorus calamus aller- 
dings unabhängig von dieser Einführung schon früher verschleppt worden 
sein. Daß das zu Beginn der christlichen Zeitrechnung geschehen sein 
soll, wie RÜEGG an einer Stelle (S. 184) meint, ist mir zweifelhaft. Die 
Ethymologie scheint doch dafür zu sprechen, daß es erst später, durch 
die Tatarenzüge geschehen ist (so auch Mücke und Rüzesg, 8. 206 und 207). 

Im Rahmen jener einen Arbeitsrichtung des Kieler Institutes, deren 
Ziel es ist, die Chromosomenzahlen der Angiospermen Schleswig-Holsteins 
restlos zu ermitteln, um damit ein Vergleichsmaterial für andere Floren- 
gebiete zu gewinnen, fertigte ich im Sommer 1938 zum erstenmal Quer- 
schnitte durch Wurzelspitzen von Kalmuspflanzen des Kieler Gartens 
an, in deren Zellen 2n =36 Chromosomen gezählt wurden (WULFF 1939). 
In Anbetracht der Degeneration der Geschlechtszellen von Acorus calamus 
(Mücke, JÜSSEN) und der von NAKAJIMA (1933) festgestellten Haploid- 
zahl n — 12 für die zweite Art aus der Gattung, Acorus gramineus SOLAND., 
sprach ich bereits damals die Vermutung aus, daß die Sterilität des Kalmus 
zytologisch durch Vorliegen von Triploidie bedingt sein könnte. Um diese 
Vermutung zu beweisen, waren verschiedene Feststellungen erforderlich, 
nämlich: 

1. Die Chromosomenzahl des Acorus gramineus war nachzuprüfen, 

2. Es mußten auch andere Herkünfte von sterilem Kalmus auf ihre 
Chromosomenzahl untersucht und hinsichtlich dieser Übereinstimmung 
mit den Kieler Pflanzen gefunden werden, 

3. Es mußte fruchtender Acorus calamus ermittelt werden und, sofern 
die oben dargelegte Vermutung richtig sein sollte, mußten hier 2n = 24 
Chromosomen gefunden werden, 

4. Darüber hinaus erschien eine Untersuchung der Reduktionsteilung 
der sterilen Pflanzen notwendig, um zeigen zu können, daß die Degenera- 
tion. der Geschlechtszellen tatsächlich die Folge meiotischer Unregel- 
mäßigkeiten ist und nicht in klimatischen Einflüssen ihren Grund hat. 

Wenn auch die Ursache der Sterilität im folgenden restlos geklärt werden kann, 
so war es doch infolge der gegenwärtigen politischen Lage nicht möglich, eine 
Materialbeschaffung in dem Umfange vorzunehmen, wie sie notwendig wäre, um 
alle sich weiterhin ergebenden Fragen zu beantworten. Es wird nötig sein, Einzel- 
probleme, die hier nur angedeutet werden konnten, in Zukunft eingehender zu be- 


handeln. Einzelheiten über die Materialbeschaffung sollen weiter unten von Fall 
zu Fall behandelt werden, an dieser Stelle seien nur noch kurz einige Bemerkungen 
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über die benutzte Technik gebracht. Für die Wurzelspitzen erwies sich die Fixierung 
nach NAWASCHIN als die beste; die Blütenkolben wurden nach Zerschneiden in 
etwa 1 cm lange Stückchen nach CARNOY fixiert. Wegen des interzellularenreichen 
Gewebes mußte namentlich bei den Wurzelspitzen die Entwässerung und Uber- 
führung in Paraffin besonders vorsichtig erfolgen. Die Schnittdicke betrug je nach 
Raumtemperatur 8—15 4. Die Querschnitte durch die Blütenkolben wurden aus- 
schließlich mit Hämatoxylin nach HEIDENHAIN, die Wurzelspitzen, namentlich im 
späteren Verlauf der Untersuchungen, hauptsächlich nach FEULGEN gefärbt. Wegen 
der Kleinheit der Chromosomen und ihrer Neigung, sich in den Platten sehr eng 
aneinanderzulegen, wurden die verschiedenen Diploidzahlen anfangs häufig zu 
niedrig bestimmt, besonders in mit Hämatoxylin gefärbten Präparaten, bei denen 
sich auch das Plasma in lästiger Weise sehr stark mitfärbte. Die Anwendung der 
FeuL&En-Reaktion erleichterte infolge ihrer größeren Transparenz und ihres Unver- 
mögens, das Plasma zu färben, das Studium der Chromosomenzahl und -form er- 
heblich. 


IL. Die Chromosomenzahl von Acorus gramineus SoLAND. 


Zur Nachprüfung der Chromosomenzahl von Acorus gramineus wurden 
ausschließlich Querschnitte durch Wurzelspitzen untersucht. Es standen 
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Abb. la—d. a Acorus gramineus, 2n=24; b Acorus calamus (Herkunft: Kopenhagen), 
2n=24; e Acorus calamus (Herkunft: Rennes), 2n=36; d Acorus calamus (Herkunft: 
Leningrad), 2n=48. Vergr. 1800mal. 


zur Verfügung Pflanzen aus dem Botanischen Garten in Kiel, die hier seit 
langem in Kultur sind, aus dem Botanischen Garten in Bonn und aus dem 
Botanischen Garten in Straßburg, die Abkömmlinge jener Pflanzen sein 
dürften, welche Mücke seiner Zeit zur Untersuchung benutzt hatte. Die 
Kieler und Bonner Pflanzen gehörten zur var. foliis variegatis. Bei allen 
fand ich, in Übereinstimmung mit Nakasımas Zählung n — 12, diploid 
2n—24 Chromosomen. Hinsichtlich ihrer Länge zeigen diese erhebliche 
Unterschiede (Abb. la). 

Das Vorkommen einer Grundzahl 12 innerhalb der Gattung Acorus 
wurde somit endgültig sichergestellt. 


III. Die Chromosomenzahl des sterilen Acorus calamus L. 

Ich hatte schon früher darauf hingewiesen (WuLrr 1939), daß die 
sterilen Kalmuspflanzen des Kieler Botanischen Gartens, bei denen ich 
zuerst die Zahl 2n — 36 auffand, wahrscheinlich aus einem Standort inner 
halb Schleswig-Holsteins in den Garten überführt sind. Daher habe ich 
meine Untersuchungen zunächst auf wildwachsende Pflanzen der Provinz 
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ausgedehnt, und zwar hatte Herr Lehrer Horstmann die Freundlichkeit, 
mir solche vom Tre:neufer bei Schwabstedt zuzusenden. Erwartungs- 
gemäß besaßen sie ebenfalls 2n — 36 Chromosomen. Diese gleiche Zahl 
wiesen auch Pflanzen aus den Botanischen Gärten in Bonn und Rennes 
auf (Abb.1c). Die Chromosomen sind im ganzen kleiner und dicker als bei 
Acorus gramineus, zeigen aber gleichfalls deutliche Längenunterschiede 
(s. auch die Abb. 3e bei WuLrr 1939). Meine frühere Angabe über eine 
geringe Inkonstanz der Chromosomenzahl konnte ich bei Durchsicht 
der nach der FEULGEN-Reaktion gefärbten Präparate allerdings nicht 
bestätigt finden. 

Meine Bemühungen, aus dem tropischen Asien Material zu bekommen, 
unterstützte der Kollege RAGHAVAN, Annamalainagar, freundlichst durch 
Zusendung einiger fixierter Wurzelspitzen. In dem Begleitbrief heißt es 
ausdrücklich, daß die Pflanzen auch dort — also in einem der heißesten 
Gebiete Indiens ! — keine Samen ansetzten. Für diese sterilen Pflanzen 
wurde die Chromosomenzahl ebenfalls mit 2n =36 festgelegt. Daß die 
Kalmuspflanzen in anderen Teilen Indiens ebenfalls keine Samen reifen, 
geht u.a. aus den Mitteilungen Mückes (S. 18) hervor: „Auf eine Bitte 
um Samen und lebende Rhizomstücke hatte Dr. DUTHIE, damals noch 
in Saharunpore im Himalaya, die Freundlichkeit, letztere im Winter 
1899/1900 zur Kultur zu übersenden. Aber seine Bemühungen, Samen zu 
bekommen, scheiterten, wie er schrieb, weil auch dort keine solchen aus- 
gebildet werden.‘ Auf jeden Fall dürfte also Indien wahrscheinlich als 
Heimat der Kalmuspflanze nicht in Betracht kommen. Dieser Ansicht 
ist auch RüEGG (S. 145), der auf Grund seiner historischen und etymo- 
logischen Studien folgert, ‚daß gen. Gewächs in späterer Zeit — vielleicht 
erst nach Christi Geburt — aus südostasiatischen Gegenden dorthin ein- 
wandert ist‘. 

Ebensowenig wie in Indien ist der Kalmus auf Java fertil. Herr 
Prof. DAMMERMAN teilte mir auf meine Bitte um Samen hin mit, daß 
Acorus calamus im Botanischen Garten Buitenzorg nie Samen trägt. 
Gleichzeitig angekündigte Stücke lebenden Rhizoms und fixierte Wurzel- 
spitzen der dortigen Pflanzen erreichten mich leider infolge des Kriegs- 
ausbruches nicht mehr. Der Vollständigkeit halber sei noch erwähnt, daß 
ich auch Rhizomstücke von Pflanzen aus Ceylon, die mir der Kollege 
HaıcH, Peradeniya, liebenswürdigerweise zusandte, erst nach längerer 
Reise völlig abgestorben erhielt. 

Wenn somit schließlich meine Bemühungen, möglichst umfassendes 
Material in die Hände zu bekommen, nach diesen anfänglichen Versuchen 
zum Scheitern verurteilt waren und zur Zeit unmöglich weiter zu verfolgen 
sind, so dürfte doch mit großer Wahrscheinlichkeit auf Grund der vor- 
liegenden Stichproben aus Europa! und Südindien bereits jetzt zu 


1 Von einer Materialbeschaffung aus Kleinasien — die mir CLUSIUS gewisser- 
maßen schon vor rund 480 Jahren abgenommen hat — wurde abgesehen, da in 
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folgern sein, daß der Kalmus überall dort, wo er steril ist, 2n — 36 
Chromosomen besitzt. 


IV. Die Chromosomenzahl des fertilen Acorus calamus L. 

Die Beschaffung fertiler Kalmuspflanzen gestaltete sich recht schwie- 
rig. Nachdem bereits, wie es aus dem eben Gesagten hervorgeht, aus 
Südindien und Java -— eigentlich sehr wider Erwarten — nur sterile 
Pflanzen angegeben waren, versuchte ich durch die Angaben in den Her- 
barien genaue Standorte für fertile Pflanzen zu ermitteln. Im Kieler 
Herbarium fand ich keine fruchtenden Exemplare von Acorus calamus, 
und Nachfragen bei einer Reihe anderer Institute ergaben, daß dort 
ebenfalls nur Exsikkaten ohne reife Samen vorhanden waren. Besonders 
auffällig waren die verneinenden Antworten der Herren Professoren 
Drets, Berlin, und Hırr, Kew, da Mücke (S. 8) ausdrücklich angibt, daß 
ihm „reife Samen von Acorus calamus aus den Khasyabergen Indiens, 
die aus den Herbarien zu Kew und Berlin stammten“, zur Verfügung 
gestanden hätten!. Wenige Zeilen vor dem eben angeführten Zitat 
betont Mücke (S. 8) andrerseits — trotzdem er Samen aus Indien 
besitzt —, daß die Samenbildung ‚anscheinend nur in Siidchina und 
dem heißen Hinterindien“ stattfände! 

Ich habe selbstverständlich auch versucht, aus Hinterindien und 
Südchina Samen zu erhalten. Auf die meisten meiner Briefe traf eine 
Antwort nicht ein. Nur aus Saigon wurde mir mitgeteilt, daß Acorus 
calamus dort im Garten fehlte, und der Herr ,,Inspecteur Général de 
l’Agriculture, de l’Élevage et des Forêts‘ in Hanoi war so liebenswürdig, 
mir folgende Auskunft zu geben: ,,J’ai l’honneur de vous faire connaître 
que cette plante (Acorus calamus) n’a pas encore été signalée au Tonkin. 
Par contre il existe assez abondamment d’Acorus gramineus.“ 

Dieser Hinweis auf das Fehlen von Acorus calamus und das reichliche 
Vorkommen von Acorus gramineus in einer der Provinzen Hinterindiens, 
der mutmaßlichen Heimat des Kalmus, schien mir nun zunächst besonders 
bedeutsam in Anbetracht der Auffassung RüEaGs (S. 207) über die Ent- 
stehung des sterilen Kalmus. Nachdem dieser ausgeführt hat, daß der 
Kalmus sich als ,,Fremdling‘ bei uns nur auf vegetativem Wege ver- 
breitet, fährt er fort: „Dagegen wissen wir, daß die Pflanze in Südostasien? 
(Südchina, Hinterindien usw.) zur vollsten Blüten-, Frucht- und Samen- 
bildung kommt, sich also geschlechtlich vermehrt. Der dortige Kalmus 
(Acorus gramineus Art.) unterscheidet sich etwas vom europäischen 


Anbetracht der Einführungsgeschichte an einer chromosomalen Übereinstimmung 

der westeuropäischen und kleinasiatischen Pflanzen kein Zweifel bestehen kann. 
1 Samen aus den Khasyabergen (und Südchina) erwähnen übrigens auch 

ASCHERSON und GRAEBNER (1902/04, S. 365) auf Grund einer brieflichen Mittei- 

lung von SoLMms-LAUBACH. 

? Im Original durch Kursivschrift ausgezeichnet. 
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(höherer Gehalt an ätherischem Öl, dünnere wurzeln, schmalere Blätter 
usw.), ist aber dennoch, resp. just deswegen!, als Mutterpflanze! un eres 
europäischen Kalmus zu betrachten, indem sich der südostasiatische 
Kalmus auf seiner Wanderung nach Westen klimatisch ungünstigeren 
Verhältnissen anpassen mußte und auf diese Weise entartete.“ 

Auf Grund unserer bisherigen Betrachtungen und unseres Wissens 
um die Chromosomenzahlen wäre es nur allzu verlockend, den Schluß 
zu ziehen, daß Acorus gramineus mit 2n — 24 Chromosomen an der Grenze 
seines Verbreitungsgebietes triploid geworden wäre. Der somit ent- 
standene 36chromosomige Acorus calamus möchte sodann durch seine 
mächtigere vegetative Entfaltung, welche ja durchaus als eine Folge der 
Triploidie angesehen werden kann, und durch die Hilfe des auslesenden 
Menschen zu seiner Eroberung Westasiens, Europas und des östlichen 
Nordamerikas befähigt worden sein. 

Allein es können gegen diese in Anlehnung an Rijzea gemachte 
Deutung, Acorus calamus als triploide Rasse von Acorus gramineus auf- 
zufassen, mehrere Einwände ins Feld geführt werden, die im folgenden 
näher ausführt werden sollen. 

Ein erster Einwand, den ich nur kurz berühren möchte, ist der, daß 
Acorus gramineus in europäischen Gärten, im Freien kultiviert, durch- 
aus zur Samenbildung schreitet. Das gleiche gilt für Japan mit seinem 
dem europäischen ähnlichen Klima, wo die Art höchstwahrscheinlich ihre 
Urheimat hat. Eine klimatische Ursache für die ,,Entartung“‘, um mit 
RüEca zu sprechen, ist also kaum einzusehen, wenn man nicht an zu 
heißes Klima denken will. 

Desweiteren: wenn auch nicht aus dem tropischen Asien, so gelang 
es mir doch, aus zwei Botanischen Gärten Europas Samen bzw. fertile 
Pflanzen von Acorus calamus zu bekommen, die ja nicht existieren dür!ten, 
sofern die Ansicht RüEaas zu Recht bestände. Eine Samenprobe und 
ein Stückchen Rhizom erhielt ich zunächst aus dem Botanischen Garten 
in Kopenhagen. Die Samen wurden am 20. 3. 39 ausgesät, am 12. 6. 39 
— also nach rund 11 Wochen — wurden die ersten Keimpflänzchen fest- 
gestellt. Auch das überlassene Rhizom entwickelte sich hier gut, aller- 
dings brachte es bisher weder Blütenstände noch Früchte hervor. Auf den 
Grund dafür wird unten noch kurz zurückzukommen sein. 

Bei diesem Kalmus dürfte es sich um dieselbe Pflanze handeln, deren 
Samenanatomie RAUNKIAER (1895/99) beschrieben hat, und über welche 
er nach Mücke (S. 19) an Sozms-LauBACH folgendes mitteilte: „Das 
betreffende Exemplar von Acorus wuchs in einem See in dem hiesigen 
botanischen Garten, an einer Stelle aber, die ca. 8m entfernt war von 
der Mündung einer Rohrleitung, durch welche im Frühjahr, Winter und 
Herbst mäßig warmes Abflußwasser von den Warmhäusern in den See 
hineingepumpt wird.“ Diese Äußerung RAUNKIAERs ist für MÜCKE 

1 Im Original durch Kursivschrift ausgezeichnet. 
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Anlaß, zu folgern (S. 19): „Demnach scheint es, als ob es wesentlich eine 
hohe und gleichmäßige Wassertemperatur sei, die eine notwendige Vor- 
bedingung für die Fruchtentwicklung der Ptlanze bildet.“ Wie durch 
„mäßig warmes Abflußwasser‘‘ (RAUNKIAER) in einem See von mindestens 
8 m Durchmesser eine „hohe und gleichmäßige Wassertemperatur‘ (Mücke) 
erzielt werden kann, bleibt dabei unverständlich. Andererseits sagt MÜCKE 
(8. 19), kurz bevor er diese Schlußfolgerung zieht: „Die einheimische 
Pflanze aber, die im Warmhaus normale Ovula bringen müßte, wenn die 
niedrige Temperatur die Hemmungserscheinungen wirklich bedingen 
sollte, hat dort die ungewohnten Verhältnisse hartnäckig damit beant- 
wortet, daß sie sich überhaupt weigerte, Blütenstände zu produzieren.‘ 
Damit dürfte er doch seiner oben angeführten Schlußfolgerung, daß 
„hohe und gleichmäßige Wassertemperatur‘ die Fruchtbildung begünstige, 
von vornherein jede Berechtigung entzogen haben. Seine indischen Pflan- 
zen setzten allerdings im Warmhaus Kolben an, doch ‚‚diese starben vor 
der eventuellen Fruchtreife ab“ (S. 19). Zur Abrundung des Ganzen sei 
nur noch erwähnt, daß auch die Kieler und Kopenhagener Kalmuspflanzen, 
im Warmhaus am Rande des Victoria-Beckens ausgepflanzt, während 
zweier Jahre überhaupt keine Blütenkolben entwickelten, so daß es allein 
diesem äußeren Umstand zuzuschreiben sein dürfte, wenn ich bisher von 
der mir überlassenen Kopenhagener Pflanze weder Blüten noch Samen 
erhielt. 


So unbefriedigend Mücke oben dargelegte Schlußfolgerungen sind, so 
berühren sie auch in keiner Weise die tatsächliche Ursache für die Fertilität 
des Kopenhagener Kalmus. Diese ist nämlich meiner Meinung nach darin 
zu sehen, daß er mit 2n = 24 Chromosomen diploid ist, wie meine Zählungen 
an den Wurzelspitzen der mir zur Verfügung gestellten alten Pflanze 
und der selbst aufgezogenen Sämlinge erwiesen (Abb. 1b). Das Chromo- 
somenidiogramm ähnelt übrigens dem von Acorus gramineus sehr weit- 
gehend, nur scheinen die Chromosomen gegenüber denen dieser Art im 
ganzen etwas kleiner zu sein. Doch möchte ich in dieser Beziehung nichts 
Bestimmtes äußern, ehe nicht genaue Messungen an einer größeren Zahl 
von Platten vorliegen. 


Über die letzte Herkunft des fertilen Kopenhagener Kalmus habe ich 
nichts in Erfahrung bringen können; diese scheint schon zu Zeiten 
RAUNKIAERs unbekannt gewesen zu sein, da sie sonst wohl in seiner Mit- 
teilung an SoLms-LAuBAcH Erwähnung gefunden hätte. 


Eine zweite Samenprobe bekam ich völlig unerwarteterweise aus dem 
Botanischen Garten in Leningrad. Ebenso wie die Kopenhagener Samen 
erwies sie sich als keimfähig; um die Zusendung von lebenden Rhizom- 
stücken habe ich mich daraufhin nicht bemüht. Die Samen wurden 
hier am 26. 4. 39 ausgesät, bereits nach rund 3 Wochen, am 16. 5. 39, 
wurde Keimung festgestellt. Überraschenderweise zeigten sich alle Säm- 
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linge mit 2n = 48 Chromosomen gegenüber den bisher besprochenen Pflanzen 
als tetraploid. Daraus, daß alle Keimpflänzchen dieselbe Chromosomenzahl 
haben, darf wohl mit Sicherheit erschlossen werden, daß auch die Pflanze, 
die den Samen hervorgebracht hatte, ?r — 48 Chromosomen besitzt. Die 
Chromosomen ähneln der Größe nach denen des sterilen, 36chromo- 
somigen Kalmus sehr (Abb. 14). 


Einen Versuch, die ursprüngliche Herkunft dieser tetraploiden Lenin- 
grader Kalmuspflanze zu ermitteln, habe ich unterlassen, da mich fast 
gleichzeitig eine interessante Probe aus der Botanischen Staatssammlung 
in München erreichte. Herr Prof. SUESSENGUTE hatte die Liebenswiirdig- 
keit, mir ein kleines Gläschen mit Acorus-Samen zur Ansicht zu über- 
lassen, wobei er mir mitteilte: ,, Die Botanische Staatssammlung München 
besitzt nur eine! Probe von Acorus-Früchten, die vielleicht als reif be- 
zeichnet werden konnten, als sie geerntet wurden. Sie stammen aus dem 
Botan. Garten Petersburg.“ Zwei Aufschriften auf dem Glas lauten: 
„Acorus Calamus Lin. H. Perrop. 1708“, und „Geschenk aus dem 
Nachlasse des Herrn Prof. v. NargeLı — Mai 1892“. In Leningrad 
dürften fertile Acorus-Pflanzen also allem Anschein nach schon seit 
mindestens 232 Jahren in Kultur sein, und es mußte von vornherein 
als völlig aussichtslos erscheinen, jetzt noch ihre Herkunft feststellen 
zu wollen. 


Nachdem durch die Untersuchungen an Acorus gramineus die Zahl 12 
als Grundzähl für die Gattung erkannt worden ist, und nachdem ich nun- 
mehr für Acorus calamus die polyploide Reihe 2n —24 (fertile Kopen- 
hagener Pflafize), 2n — 36 (sterile Pflanzen) und 2n —48 Chromosomen 
(fertile Leningrader Pflanze) nachgewiesen habe, kann meines Erachtens 
kaum noch zu bezweifeln sein, daß die sterilen, 36chromosomigen Pflanzen 
triploid sind, bzw. daß in der Triploidie die Ursache für die Sterilität der 
europäisch-westasiatischen Kalmuspflanzen zu suchen ist. In dem Nachweis 
der polyploiden Reihe für Acorus calamus ist aber schließlich gleichzeitig 
der letzte Einwand gegen die oben besprochene Ansicht RÜEG&s gegeben, 
daß sich der sterile Kalmus aus dem fertilen Acorus gramineus entwickelt 
habe: Wir müssen auf Grund des Vorhandenseins-des diploiden Kopen- 
hagener Kalmus damit rechnen, daß auch Wildvorkommen von fertilem 
diploiden Acorus calamus — als Ahnen der sterilen Pflanzen — existieren. 
Diese genau zu ermitteln und eytologisch zu studieren, wird aber bedauer- 
licherweise erst Aufgabe einer späteren Untersuchung sein können. Eben- 
so wäre es in zyto-dkologischer und pflanzengeographischer Hinsicht 
interessant, künftig festzustellen, ob fertile tetraploide Kalmuspflanzen 
ebenfalls wild vorkommen und welche Gebiete sie bewohnen. Schließlich 
bleibt auch noch die Frage zu beantworten, ob und wie sich die hier 
geschilderten chromosomalen Formen morphologisch unterscheiden, und 


1 Im Original des Briefes unterstrichen. 
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wie sie sich auf die vier von ENGLER (1905) angeführten Varietäten 
von Acorus calamus verteilen!. 

Ich habe oben erwähnt, daß die Kopenhagener Samen erst nach 11, 
die Leningrader Samen aber bereits nach 3 Wochen Keimungsbeginn 
zeigten. Dieser Unterschied dürfte allein 
durch äußere Verhältnisse bedingt gewesen 
sein, denn die Leningrader Samen wurden 
sofort nach Aussaat in dem Vermehrungs- 
kasten des Sukkulentenhauses aufgestellt, 
während die Kopenhagener Aussaat erst aus 
einem kalten Anzuchthaus für Alpinum- 
pflanzen dorthin umgestellt wurde, nach- 
dem sich am 16. 5.39 die Keimfähigkeit des 
Leningrader Samens herausgestellt hatte. 
Es ist also zu erwarten, daß die diploiden 
und tetraploiden Samen sich bei gleicher 
Kultur hinsichtlich der Keimungsdauer 
wesentlich weniger oder gar nicht unter- 
scheiden werden. 

Die jungen Keimpflanzen jeder Samen- 
probe zeigten untereinander anfangs recht 
starke Unterschiede im Wachstum (Abb. 2), 
so daß vermutet werden mußte, daß sie 
chromosomal nicht einheitlich wären. Es 
wurden daher alle Keimpflanzen einzeln in 
Töpfe gepflanzt und getrennt untersucht. 
Die Chromosomenzahl betrug aber, wie 
schon erwähnt, bei allen 6 Kopenhagener 
und allen 8 Leningrader Sämlingen überein- 
stimmend 24 bzw. 48. 


V. Über das Vorkommen 
von Acorus calamus L. in Nordamerika. 





Te ae un ve 0 Zur Ergänzung des bisher Gesagten sei 


jähriger Kultur im April 1940. noch in aller Kürze und ohne irgendwie 

ee Vollständigkeit anstreben zu wollen, auf 
das Vorkommen des Kalmus in Nordamerika hingewiesen, weil dort 
sowohl sterile als auch fertile Pflanzen bekannt sind. Die sterilen 
Pflanzen scheinen sich hauptsächlich entlang der atlantischen Küste 


1 Herr Prof. TiscHLER machte mich darauf aufmerksam, daß er vor etwa 
30 Jahren im Botanischen Garten Singapore fruchtenden Acorus gesehen habe. 
Doch blieb meine dorthin gerichtete Bitte um Zusendung von Untersuchungs- 
material unbeantwortet, so daß über den Chromosomenbestand dieser Pflanzen 
vorläufig nichts ausgesagt werden kann. 
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von Neuschottland bis Florida zu finden, vielleicht auch noch in den 
Südstaaten; gelegentlich mögen sie von den Indianern weiter ins Innere 
verschleppt worden sein (GILMORE 1931). Wir dürfen wohl annehmen, 
daß diese sterilen Pflanzen aus Europa nach Amerika eingeführt worden 
sind (ENGLER 1905, Mücke, BuELz 1935a, b, RÜEGG u.a.). Unter- 
suchungsmaterial dieses sterilen amerikanischen Kalmus habe ich leider 
vor Kriegsausbruch nicht mehr erhalten. 


Nach den Ausführungen von Bverı (1935b) ist der fertile Acorus 
calamus Nordamerikas von Minnesota bis Kansas und Missouri, dann über 
Illinois und Indiana bis zum nördlichen New York anzutreffen. Auf diese 
Angaben von BUELL sei hier mit besonderem Nachdruck verwiesen, da 
in unserer systematischen Literatur (ENGLER 1889, 1905, AscHERSON 
und GRAEBNER 1902/04 u.a.) ein Hinweis darauf, daß es auch in Nord- 
amerika fertilen Kalmus gibt, bisher völlig fehlt. Die Chromosomen- 
zahl von fertilen Kalmuspflanzen aus Minnesota wurde.von DAHL mit 
2n=18 bestimmt, auf dessen Zählungen sich die entsprechenden An- 
gaben bei DupLey (1937) und BuELz (1938), nach freundlichen brief- 
lichen Mitteilungen dieser beiden Autoren, beziehen. In Anbetracht 
meiner eigenen anfänglichen Schwierigkeiten, wirklich einwandfrei aus- 
zählbare Präparate zu erhalten, ist die Möglichkeit nicht von der Hand zu 
weisen, daß die Zählung von DAHL noch zu korrigieren sein wird. Eine 
eigene Nachuntersuchung konnte ich bisher leider nicht vornehmen, da 
Rhizomstücke, die Herr Prof. RosENDAHL, Minneapolis, mir zu diesem 
Zweck liebesiswiirdigerweise zusandte, mich erst nach 7wöchiger Reise 
völlig vertrocknet erreichten. 

Mit Recht tritt meiner Ansicht nach BuELL (1935a, b) dafür ein, daß 
der fertile Acorus calamus als einheimisch in Nordamerika anzusehen 
ist, und er weist darauf hin, daß unter dieser Voraussetzung für ihn ein 
ähnliches Verbreitungsgebiet bestände wie für andere Araceen, die sowohl 
in Ostasien als auch in Amerika urwüchsig sind, z. B. Symplocarpus foetidus. 
Bei MARIE-VicToRIN (1931, 8S. 42) findet sich übrigens erwähnt, was 
auch für ein Indigenat spricht, daß Acorus calamus in Pleistozän von 
Kentucky gefunden worden ist!. x 


VI. Meiosis und Entwicklung der Mikrosporen des sterilen Kalmus. 


Die ersten Angaben iiber die Mikrosporenentwicklung von Acorus 
calamus verdanken wir Mücke (S. 16) durch seine Beobachtungen, daß 


1 Im übrigen sei hier nur registriert, daß MARIE-VICTORIN, ohne eine Unter- 
scheidung zwischen den fertilen und sterilen Pflanzen zu machen, Acorus calamus 
im Gegensatz zu den bisher erwähnten Anschauungen für urwüchsig ansieht in: 
„Nouvelle Ecosse—Québec—Ontario—Minnesota—Kansas—Luisiane. Indigöne 
aussi dans l’Europe orientale et arctique, dans la Sibérie orientale et dans l’Inde 
orientale, et à la Réunion.‘ Ähnlich betrachtet GILMORE Acorus calamus unter- 
schiedslos als , native plant“ für Nordamerika (vgl. des weiteren auch BUELL 1935b). 
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die Pollenkörner „in den weitaus meisten Fallen“ völlig verkiimmerten 
und „nur ganz vereinzelt‘‘ normal ausgebildet würden. Im letzteren Falle 
enthielten sie, ähnlich wie die Mikrosporen von Acorus gramineus, über die 
auch ELrvıng (1879) ganz kurz berichtet hatte, eine vegetative und eine 
generative Zelle. 

Nach den Ausführungen von CLAUSEN (1927, S. 14), der für seine 
Untersuchungen die gleichen Pflanzen des Kieler Botanischen Gartens 
benutzt haben dürfte wie ich, könnte es so scheinen, als ob die Pollen- 
bildung völlig normal verliefe. CLAUSEN erwähnt, ohne irgendwelche 
Unregelmäßigkeiten zu schildern, die erste und die zweite Reifungsteilung 
und jungen und fertigen Pollen. Doch da sein Hauptaugenmerk auf die 
Ausbildung des Tapetums gerichtet war, gehen wir wohl nicht fehl in der 
Annahme, daß er der Meiosis und der Mikrosporenentwicklung selbst 
nicht die Aufmerksamkeit zugewandt hat, die erwünscht gewesen wäre. 
Er stellte als erster fest, daß Acorus calamus das sonst für die Araceen 
charakteristische amöboide Tapetum nicht besitzt, und gab der Ver- 
mutung Raum, daß ernährungsphysiologische Einflüsse die Periplasmo- 
diumbildung ,,bei dieser erst in den letzten Jahrhunderten eingewanderten 
Pflanze‘ verhinderten. 

Als letzter untersuchte noch Jüssen die Mikrosporenentwicklung 
und das Verhalten des Tapetums bei Acorus calamus und kam zur Heraus- 
stellung von zwei Möglichkeiten. In dem ersten, ,,meist angetroffenen“ 
Fall (S. 34) verkümmerte das Tapetum, noch bevor die Kerne der Pollen- 
mutterzellen in die Synapsis eintraten, und es folgte sodann eine Degene- 
ration der Pollenmutterzellen. In den zweiten, ‚recht seltenen‘ Fällen 
(S. 35) entwickelten sich die Tapetenzellen ‚normal‘ — allerdings ohne 
ein Periplasmodium zu bilden — und auch die Pollenmutterzellen liefer- 
ten „vereinzelt zweikernigen Pollen“. 

Die Aussagen von MÜckE und Jüssen decken sich also insofern, als 
beide Autoren das gelegentliche Vorkommen von normalen Mikrosporen, 
über deren Keimfähigkeit wir allerdings nichts wissen, neben dem über- 
wiegenden Auftreten degenerierten Pollens beschreiben. Selbst bei sehr 
vorsichtiger Deutung kann dieser Befund aber wohl am zwanglosesten 
mit dem Vorliegen irgendwelcher chromosomalen Störungen erklärt 
werden, und unter Berücksichtigung der oben mitgeteilten Chromosomen- 
zahlen vermag er die Ansicht, daß der sterile Kalmus triploid ist, nur 
weitestgehend zu stützen. 

Weitere Anhaltspunkte für das tatsächliche Vorliegen von Triploidie 
lieferte mir sodann eine Untersuchung der 1. Metaphase und 1. Anaphase 
der Meiosis. Ähnlich wie bei Hemerocallis fulva, die hier aus bestimmten 
Gründen als einziges Beispiel erwähnt sei, handelt es sich beim Kalmus 
offenbar um eine ,,unregelmaBige Triploide“ (irregular triploid, BELLIN« 
1925) mit wechselnder Anzahl Tri-, Bi- und Univalenter während der 
1. Metaphase. Ich fand in meinen Präparaten nur eine einzige Seiten- 
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ansicht einer Metaphase, bei der alle Chromosomen in die Aquatorial- 
platte eingeordnet waren; in diesem Fall diirften also ausnahmsweise 
12 Trivalente vorgelegen haben. Alle anderen beobachteten Metaphasen 
zeigten stets auBerhalb der gr rudes eine wechselnde Anzahl v von 
Chromosomen; wir dürfen ae £ 
daraus wohl folgern, daß ME 
bei dem sterilen Kalmus in 
der Regel eine wechselnde 
Anzahl von Tri- und Bi- 
valenten sich zu einer Aqua- 
torialplatte anordnet, wäh- 
rend eine entsprechende 
Anzahl von Univalenten 
auBerhalb dieser bleibt. 
Eine annähernd normale 
Ansicht einer Anaphase 


habe ich überhaupt nicht  Abb.3. Anaphasen des sterilen Kalmus mit starken 


Gesi be Di Unregelmäßigkeiten. Vergr. etwa 1500mal. (Zeiß- 
Z > 
” cht bekommen. Die | Dochromat 120mal und Zeiß-Photo-Okular 14mal) 


Chromosomen fanden sich 
immer wieder unregelmäßig über die ganze Spindel verteilt (Abb. 3), 
häufig wurden dabei trivalente Komplexe erkennbar (Abb.4). In An- 
betracht der zu vermutenden Homologität der drei Chromosomensätze 
sind diese starken Unregelmäßigkeiten besonders auffällig und vielleicht 
nur damit zw erklären, daß die Chromosomen, ähn- 
lich denen von Hemerocallis fulva, relativ klein sind } ! A $ 
(vgl. DARLINGTON 1929 u. a.). 

Wenn meine bisherigen Präparate auch leider 
nicht ausreichten, um noch eingehendere Studien wr te re nl 
an der Meiosis vorzunehmen, so geniigen doch diese pr nn rg 
wenigen Angaben meines Erachtens schon, um die Vergr.1800mal. _ 
oben auf Grund der Chromosomenzahlen und der 
Pollendegeneration erschlossene Triploidie restlos zu sichern. Es kann 
kein Zweifel mehr daran sein, daß die Sterilität des Kalmus auf einer 
Triploidie beruht, und daß wir hier somit einen Fall vor uns haben, 
welcher dem der Hemerocallis fulva und anderer Pflanzen ebenbürtig 
an die Seite zu stellen ist. Gerade die Nebeneinanderstellung mit 
der genannten Art ist von besonderem Interesse in Anbetracht der 
eingangs kurz gestreiften Auffassung KERNERs VON MARILAUN über 
die Ursache der Sterilität des Kalmus. KERNER führt nämlich Acorus 
calamus und Hemerocallis fulva (neben Paederota Egeria =Veronica 
lutea) als einzige Beispiele dafür an, daß die Samenbildung infolge des 
Fehlens der bestäubenden Insekten in der neuen Heimat der Pflanzen 
unterbleibt. So wie es namentlich durch die Untersuchungen von 
BELLING (1925), TAKENAKA (1930) und Strout (1932) für Hemerocallis 
32 
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fulva gezeigt wurde, daß die Sterilität auf Triploidie beruht, ist das 
nunmehr auch für Acorus calamus erwiesen. Es wäre vielleicht nicht 
uninteressant, die sterilen Formen der dritten von KERNER angeführten 
Art ebenfalls zytologisch zu untersuchen. Übrigens zeigt sich, daß von 


gekommen war mit seiner Ansicht, daß die Unterdrückung der 
geschlechtlichen Vermehrung eine Folge des gesteigerten vegetativen 
Wachstums sei. 

Namentlich in Anbetracht der Kleinheit der Chromosomen erscheint 
eine weitere Verfolgung der meiotischen Vorgänge bei dem triploiden 
Kalmus nicht als besonders lohnend!. Hingegen könnte eine künftige 
Untersuchung der Pollenkornentwicklung von Acorus gramineus und den 
di- und tetraploiden Formen von Acorus calamus noch insofern von 
besonderer Wichtigkeit werden, als allein durch diese festzustellen sein 
wird, ob die Gattung Acorus tatsächlich das sonst bei den Araceen 
auftretende Tapetenperiplasmodium nicht ausbildet, oder ob sein Fehlen 
gleichfalls nur eine Folge der Triploidie der bislang daraufhin unter- 
suchten Pflanzen ist. 


Ich möchte meine Ausführungen nicht abschließen, ohne allen denjenigen 
Herren für ihr liebenswürdiges Entgegenkommen zu danken, die durch Zusendung 
von Material oder durch Auskünfte das Zustandek dieser Arbeit ermöglicht 
haben, und die in den vorstehenden Zeilen nur zu einem kleinen Teil namentlich 
genannt werden konnten. 





Zusammenfassung. 

1. Acorus gramineus besitzt diploid 24 Chromosomen; damit wurde 
für die Gattung die Grundzahl 12 sichergestellt. 

2. Bei Acorus calamus wurde die polyploide Reihe 2n —24 (fertile 
Pflanze), 2n — 36 (verschiedene Herkünfte steriler Pflanzen) und 2n — 48 
Chromosomen (fertile Pflanze) aufgefunden. 

3. Der Ablauf der Meiosis des sterilen Acorus calamus zeigt starke 
Störungen; dabei wurde das Auftreten Trivalenter beobachtet. 

4. Auf Grund der ermittelten Chromosomenzahlen, der festgestellten 
meiotischen Unregelmäßigkeiten und der schon länger bekannten Dege- 
neration der Geschlechtszellen wurde gefolgert, daß die Ursache der 
Sterilität der 36chromosomigen Kalmuspflanzen in dem Bestehen einer 
Triploidie zu suchen ist. 

1 Es sei nur noch beiläufig erwähnt, daß ich Anzeichen für die von JÜSSEN 


yeschilderte präsynaptische Degeneration der Pollenmutterzellen nicht aufgefunden 
habe. 
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ZUR ANATOMIE UND ENTWICKLUNGSGESCHICHTE 
DER BROMELIACEENWURZELN 1. 


Von 
LisELOTTE MEYER. 


Mit 15 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 15. Oktober 1940.) 


I. Einleitung. 

Die Wurzeln der Bromeliaceen haben durch einige interessante Eigen- 
tiimlichkeiten mehrfach die Aufmerksamkeit auf sich gelenkt. Sie dienen 
bei dieser meist epiphytischen Pflanzenfamilie im wesentlichen als Haft- 
organe, während die Wasserversorgung zum größten Teil durch die Schup- 
penhaare der Laubblätter erfolgt. Die Wurzeln weisen alle die Beson- 
derheit auf, daß sie bereits im Stamm völlig entwickelt sind und in diesem 
eine mehr oder minder lange Strecke senkrecht abwärts verlaufen. Meist 
treten sie sehr spät, oft erst am Achsenende, aus dem Stengel hervor und 
erfahren dabei eine Veränderung im anatomischen Bau ihres Außen- 
mantels. 

Betrachtet man einen Quer- oder Längsschnitt durch eine freie Brome- 
liaceenwurzel (Abb. 1, 2), so kann man ganz allgemein folgende Gewebe- 
schichten unterscheiden: Zu äußerst befindet sich eine einschichtige 
Rhizodermis, an die sich eine mehrschichtige Exodermis schließt. Unter 
dieser liegt die Rinde, die stets in eine sklerotisierte Außenrinde und in 
eine dünnwandige Innenrinde zerfällt. Die innerste Schicht der Rinde 
bildet die Endodermis, die den Zentralzylinder umhüllt. 

Die hier vorgenommene Abgrenzung und Bezeichnung der einzelnen 
Schichten bedeutet eine Vorwegnahme des Ergebnisses meiner darauf- 
hin gerichteten Untersuchungen. In der vorliegenden Literatur ist die 
Deutung der Außenschichten sehr verschieden. Dies trifft besonders für 
die Exodermis und die Außenrinde zu und hängt im wesentlichen damit 
zusammen, daß die Entwicklungsgeschichte dieser Gewebe bisher nicht 
untersucht wurde. Wie groß infolgedessen die Unklarheiten sind, geht 
aus den folgenden Literaturangaben hervor. 

Die ersten genaueren Untersuchungen über die Anatomie der Brome- 
liaceenwurzeln liegen von JÖRGENSEN (1877) vor. Von späteren Autoren 
sind hauptsächlich Scnutz (1930) und SOoLEREDER-MEYER (1931) zu 
nennen. JORGENSEN schildert vor allen Dingen ausführlich die eigenartigen 
Verhältnisse der im Stamm verlaufenden Wurzeln. Über die Gewebe des 

Außenmantels sagt er nur folgendes: Die Rinde zerfällt stets in zwei Teile, 
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in eine dünnwandige Innenrinde und eine sklerenchymatische Außen- 
rinde. Beim Austritt aus dem Stamm weichen die peripheren Lagen der 
AuBenrinde einem Gewebe aus groBen parenchymatischen Zellen ohne 
Intercellulargänge. 

SIEDLER (1892) verwendet bei Bromelia longifolia für die 2—5 sub- 
rhizodermalen Lagen der freien Wurzel den Ausdruck Hypoderma, an 
das sich vier Schichten kleinzelligen Suberoids mit verholzten Wänden 
schließe. Jenes dürfte der Exodermis, dieses der Außenrinde entsprechen. 

Weitere Angaben findet man in einer Arbeit von KROEMER (1903). 
Er verwendet den von A. MEYER geprägten Ausdruck Interkutis. Damit 
bezeichnet er „Hypodermen der Wurzel, welche schon von der embryo- 
nalen Wurzelhaut getrennt sind und die hauptsächlich oder ausschließ- 
lich aus Endodermzellen bestehen.‘ Die Interkuten werden von KROEMER 
nach der Zahl der Zellschichten und dem Vorhandensein oder Fehlen von 
Kurzzellen weiter unterteilt. Zu den Pflanzen mit mehrschichtigen ein- 
heitlichen Interkuten rechnet KROEMER Bromelia longifolia nach 
SIEDLER, und nach eigenen Untersuchungen Ananas macrodontes Morr. 
Für diese gibt er eine 20 Zellenlagen breite Interkutis an, deren innerste 
Schichten fast bis zum Schwinden des Lumens verdickt sind. Aus der 
Beschreibung des Autors und seiner Abbildung geht jedoch hervor, daß 
diese zentralen 4—5 verdickten Lagen bereits die sklerotisierte Außen- 
rinde darstellen. Seltsamerweise erwähnt KROEMER die Bromeliaceen 
nicht untersdem Typ „verstärkte Interkuten“. Diesen Ausdruck prägte 
er für Interkuten mit anschließendem Sklerenchymring. Die Darstel- 
lungen KROEMERS lassen darauf schließen, daß er die Exodermis und 
Außenrinde der Bromeliaceenwurzel als eine histologisch und funktionell 
einheitliche Schicht betrachtet. 

ScHuzz (1930) bezeichnet das unter der Rhizodermis gelegene Gewebe 
der Bromeliaceen, soweit es nur verholzt ist, als Velameninterkutis oder 
velamenartige Interkutis und hält es für einen Wasserspeicher. Wenn in 
den Wänden auch Korkstoffe vorkommen, spricht sie von Interkutis. 
Exodermis und Außenrinde werden von ihr vielfach nicht genau unter- 
schieden. 

SOLEREDER-MEYER, von dem die letzten genaueren Studien (1929) 
über die Anatomie der Bromeliaceenwurzeln vorliegen, bezeichnen die 
Exodermis ale Außenrinde und den darunter liegenden Sklerenchymring 
als Mittelrinde. 

Aus dem Vorhergehenden geht hervor, daß bisher keine überein- 
stimmende und klare Abgrenzung und Bezeichnung der äußeren Gewebe- 
schichten der Bromeliaceenwurzeln vorliegt. Die angeführten Autoren 
gehen teils von topographischen, teils von morphologischen oder funktio- 
nellen Gesichtspunkten aus und kümmern sich wenig oder gar nicht 
um die Entwicklungsgeschichte der Gewebe. 
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Es schien daher wünschenswert zur Klärung dieser Frage einige 
genauere und ergänzende Untersuchungen über die Anatomie der Brome- 
liaceenwurzeln unter besonderer Berücksichtigung der entwicklungsge- 
schichtlichen Entstehung der einzelnen Gewebeschichter vorzunehmen. 
Bei einer vorläufigen Untersuchung des Vegetationspunktes einer T'illand- 
sia spec. gewann V. GUTTENBERG (1940) den Eindruck, daß hier eine 
echte Exodermis vorliege. Dies gab zusammen mit der widerspruchsvollen 
Literatur die Anregung zu vorliegender Arbeit. 

Zunächst wäre festzustellen, welche Merkmale dafür entscheidend sind, 
ob die äußersten Rindenlagen als Exodermis gegenüber den folgenden 
Schichten abzugrenzen sind. Der Ausdruck Exodermis wurde von 
VUILLEMIN (1884) geprägt. Er verstand darunter von rein topographi- 
schen Gesichtspunkten ausgehend die unmittelbar unter der Epidermis 
gelegenen äußersten Rindenschichten aller Organe. Später verwenden 
HABERLANDT (1896), STRASBURGER (1897), RımsacH (1893), v. GUTTEN- 
BERG (1940) u.a. den Ausdruck Exodermis für die „äußere Schutz- 
scheide‘‘ oder ‚äußere Endodermis‘‘ der Wurzel. KROEMER und andere 
Schüler A. MEYERS verwenden den Ausdruck Interkutis, der im wesent- 
lichen dem der Exodermis entspricht. 

Von einer typischen Exodermis sprechen die neueren Autoren nur dann, 
wenn die Zellen dieses Gewebes eine Suberinlamelle aufweisen. Die Exo- 
dermen können ein- oder mehrschichtig sein, manche besitzen unverkorkte 
Durchlaßzellen, andere nicht. Durch die Verkorkung ihrer Zellmembranen 
ist diese Scheide deutlich als gesonderte Schichte, die als Abschlußgewebe 
dient, gekennzeichnet. Sie hat aber auch, soweit bisher Untersuchungen 
darüber vorliegen, eine besondere Entwicklungsgeschichte, da sie stets 
aus einer subdermatogenen Zellschichte mit oder ohne Aufspaltungen 
hervorgeht (vgl. die Literatur bei v. GuTTENBERG 1940). Ebenso besitzen 
Außenrinde und Innenrinde, soweit bekannt, im Periblemscheitel ihre 
eigenen Initialzellen oder -schichten. In jenen Fällen, in denen die 
fertige Wurzel eine eindeutige Abgrenzung der verschiedenen Rindenlagen 
nicht erkennen läßt, muß also eine entwicklungsgeschichtliche Unter- 
suchung zur Xlärung vorgenommen werden. Ein solcher Fall liegt offen- 
bar bei den Bromeliaceen vor. 





II. Die freie Wurzel. 

Zunächst möchte ich den histologischen Aufbau der frei verlaufenden 
Wurzel (Abb. 1 und 2) darstellen, wobei ich für die Gewebeschichten 
bereits die Bezeichnungen verwende, deren Rechtfertigung erst im ent- 
wicklungsgeschichtlichen Abschnitt gegeben werden kann. 

Die äußerste Schicht der Bromeliaceenwurzel, die Rhizodermis, 
besteht stets aus einer einzigen Zellreihe, deren Elemente lückenlos an- 
einanderschließen und wesentlich kleiner sind als die der angrenzenden 
Exodermis. Auf dem Querschnitt erscheinen die Rhizodermiszellen 
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isodiametrisch oder leicht radial gestreckt und vier-, häufiger jedoch fünf- 
seitig, da sie mit der angrenzenden Schicht alternieren und somit ihre 
Innenwand eine Knickung erfährt. Die Zellen sind im Längsschnitt 
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Abb. 1. Aech iniata var. discolor. Querschnitt durch eine Seitenwurzel 2. Ordnung. 
Zentralzylinder mit einem großen zentralen Gefäß und einem tetrarchen Bündel. 





in Richtung des Wurzelkörpers gestreckt und hier gleichfalls vier- oder 
fünfseitig. 

An den Spitzen jüngerer Wurzeln sind die einzelnen Zellen gut er- 
halten, ihre Außenwand ist etwas vorgewölbt. Hinter dieser kurzen Zone 
stirbt der Protoplast, die Zellen beginnen stark zu kollabieren. Ihre 
äußere Tangentialwand legt sich an die Innenwand und geht schließlich 
völlig zugrunde, während die derben Radialwände noch erhalten bleiben. 

Mehr oder weniger häufig wachsen die Rhizodermiszellen in unmittel- 
barer Nähe des Vegetationspunktes zu Wurzelhaaren aus, die oft eine 
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beträchtliche Länge — meist das Doppelte des Wurzeldurchmessers — 
erreichen. Sie können so zahlreich auftreten, daß sie den ganzen Wurzel- 
körper mit einem dicken verflochtenen Haarfilz umgeben. Bei Berührung 
mit einem Substrat läßt sich durchweg eine erhöhte Wurzelhaarbildung 
beobachten. Dabei legen sich die Trichome so fest an die Unterlage an, 
daß sie.beim Isolieren der Wurzel sich nur schlecht von dieser lösen und 
meist zerreißen. 

Überraschenderweise entwickeln die Wurzeln der Bromeliaceen, ganz 
im Gegensatz zu vielen anderen Pflanzen, wenn sie in Wasser gezogen 
werden, eine ungeheure Menge langer Wurzelhaare, während dieselbe 
Pflanze in trockener Erde keine oder meist nur wenige und kurze Trichome 
aufweist. Bei geringem Feuchtigkeitsgehalt entstehen die Trichome 
fast ausschließlich auf der Seite, die mit einem Substrat in Berührung 
steht. Bei minimaler Haarbildung erfolgt die Anklammerung einer Wurzel 
durch die resistenten Radialwände der kollabierten Rhizodermiszellen. 
Die Zellen, die sich zu Wurzelhaaren umbilden, sind in der Regel in der 

Die Membranen der Rhizodermiszellen sowohl als auch die der Haare 
sind stets relativ stark verdickt und schließlich immer kutinisiert; sie 
färben sich mit Sudan-Glycerin organgerot. Durch kurze Behandlung 
mit Eau de Javelle lassen sich die Fettstoffe herauslösen, und die Mem- 
branen ergeben nun mit Chlorzinkjod die typische violette Zellulose- 
reaktion. Bei einigen Pflanzen, besonders aber bei denjenigen, deren 
Wurzelhaare an einem Substrat angeheftet waren, oder bei denen zwei 
Wurzeln durch ihre Trichome fest miteinander verbunden waren, stellte 
ich auch eine Verholzung der sekundären Lamellen der Rhizodermis- 
zellen fest und eine erhöhte Verdickung und Verholzung der apikalen 
Kuppe der Haare. 

Diese chemische Beschaffenheit der Membranen, sowie das frühzeitige 
Absterben der Protoplasten und das Kollabieren der Zellen zeigen ohne 
weiteres, daß die Rhizodermis nur für kurze Zeit der Absorption dient 
und frühzeitig eine Umwandlung erfährt, die sie zur Befestigung der 
Wurzel besser geeignet macht. 

Unter der Rhizodermis liegt eine mehrschichtige typische Exodermis 
ohne Durchlaßzellen (Abb.1, 2). Die Elemente dieser Schicht sind 
ebenfalls parallel zur Wurzelachse gestreckt, 7—13mal so lang wie breit 
und mit horizontalen Querwänden versehen. Der Querschnitt zeigt sie 
4—7seitig und durchweg isodiametrisch. In einer der innersten Reihen 
fallen Zellen auf, die sich durch eine besondere Größe von den anderen 
unterscheiden und Raphiden enthalten. Diese Raphidenzellen entstehen 
schon im Vegetationspunkt in einer regelmäßig angeordneten Reihe. 

Die Exodermiszellen, die fest und lückenlos miteinander in Verbin- 
dung stehen, sind stets unter sich und ebenso mit der Rhizodermis als 
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auch mit der nach innen angrenzenden AuBenrinde verzahnt und somit 
polyedrisch. 

Die Breite der Exodermis wechselt stark und zwar beträgt sie durch- 
schnittlich 5—8 Zellenlagen. Doch kommen auch stärker ausgebildete 





Abb. 2. Aechmea fasciata. Wurzelquerschnitt (Hauptwurzel). Rh: Rhizodermis, Ex: 
Exodermis, AR: Außenrinde, JR: Innenrinde, En: Endodermis, Pc: Pericambium, L: 
Leptomgruppe, H: Hadromstrahl, Hr: Hadromparenchym, M: Mark. 


Exodermen vor, so z. B. nach KROEMER bei Ananassa macrodontes More. 
etwa 15 Schichten, bei Ananas sativus (Linpu.) SoHULT. nach eigener 
Beobachtung bis zu 10 Schichten. Ganz allgemein scheint die Zahl der 
Zellenlagen bei den epiphytischen Formen geringer zu sein. Im übrigen 
ergeben sich auch Unterschiede bezüglich der Breite der Exodermis in den 
Wurzeln 1., 2. und 3. Ordnung; die Anzahl der Zellenlagen nimmt mit 
der Ordnung der Wurzel ab (vgl. Abb. 1 und 2). Doch bleibt das Verhält- 
nis des Wurzeldurchmessers zur Exodermis bei den unterschiedlichen 
Wurzeln derselben Pflanze stets etwa gleich. Es beträgt für Aechmea 
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fasciata (LinvL.) Bax. in der Hauptwurzel 5,6 : 2, in den Seitenwurzeln 
1. und 2. Ordnung 5: 2, fiir Aechmea Weilbachii Dior. 6,5: 2 und 6: 2, 
für Aechmea miniata (BEER) van HOUTTE var. discolor Beer 8:2 und 
7,8:2. Auch bilden die Bromeliaceen an trocknen Standorten eine 
breitere Exodermis aus als bei großem Feuchtigkeitsgehalt. 

Die Exodermiszellen der Bromeliaceenwurzeln verharren nur sehr 
kurze Zeit im unverkorkten Primärstadium. Bereits knapp hinter dem 
Vegetationspunkt setzen die Auflagerung sekundärer Lamellen und die 
Verkorkung der Zellwände ein. Die Wanddicke ist wechselnd, doch 
erfolgt nie eine extrem starke Verdickung durch tertiäre Lamellen. Häufig 
nimmt die Wandstärke in zentripetaler Richtung zu. Bei älteren Wurzeln 
tritt sehr oft eine Wellung der Längswände auf. 

Die Verkorkung der Membranen beginnt in der äußersten Exodermis- 
schicht und schreitet von hier nach innen fort. An den Wänden lassen 
sich ohne weiteres 3 Lamellen unterscheiden. An die Mittellamelle. die 
stets Verholzung aufweist, schließt sich beiderseits eine Suberinlamelle. 
An diese lagert sich noch eine dritte Lamelle, die später ebenfalls verholzt 
ist, auf. Häufig kommt; es vor, daß die Tangentialwand der an die Rhizo- 
dermis angrenzenden äußersten Zellenlage die Sudanfärbung nicht an- 
nimmt. 

Das frühzeitige Absterben der Protoplasten läßt darauf schließen, daß 
die Exodermis der Bromeliaceen sehr bald nichts anderes als einen kork- 
ähnlichen, gegen Austrocknung schützenden Hohlzylinder darstellt. 
Wenn die Ausbildung der Außenrinde noch nicht abgeschlossen ist, ent- 
hält die Exodermis bereits kein lebendes Plasma mehr, wie sich leicht 
durch Plasmolyseversuche feststellen läßt. Wie Imbibitionsversuche 
(z. B. Berlinerblaureaktion oder Methylenblau) zeigten, nimmt die Exo- 
dermis keine Lösungen auf, sie kann also nicht, wie SCHULZ annahm, 
die Funktion eines Velamens haben. 

Nach innen grenzt an die Exodermis die Rinde an, die — wie schon 
weiter oben erwähnt wurde — stets in eine Außen- und eine Innenrinde 
zerfällt. 

Die Außenrinde setzt sich im jugendlichen Stadium aus zarten lang- 
gestreckten parenchymatischen Elementen zusammen, die in lückenlosem 
Zusammenhang stehen. Aber schon sehr frühzeitig setzt eine Verdickung 
der Zellelemente ein. Dieses geschieht um so schneller und stärker, je 
trockner das die Wurzel umgebende Medium ist. Häufig schreitet diese 
Wandverdickung fast bis zum völligen Schwinden des Lumens fort. Die 
Grenze zwischen Außenrinde und Exodermis ist nicht immer scharf 
abgesetzt. Bisweilen nehmen vereinzelte Zellen der peripheren Zellen- 
lagen der Außenrinde ein exodermales Aussehen an, d.h. ihre Wände 
sind nicht so extrem verdickt, oder aber die inneren Exodermiszellen 
weisen eine etwas stärkere Wanddicke auf. Ein Unterschied liegt aber 
darin, daß die Zellen der Außenrinde auf dem Querschnitt stets kleiner 
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sind als die der Exodermis. In den 1—2 äußersten und innersten Reihen 
stellen die Zellen des Sklerenchymringes langgestreckte mit abgeschrägten 
Querwänden versehene stabförmige Gebilde dar, während sie in der Mitte 
der Außenrinde wesentlich länger, prosenchymatisch zugespitzt und ver- 
keilt sind. Die Anzahl der Zellenlagen der Außenrinde ist verschieden. 
Ihre Breite verhält sich zum Gesamtwurzeldurchmesser wie 1:7 bis 
1:10. Bei Billbergia rosea BEER beobachtete ich an einer Wurzel noch 
eine Besonderheit. Die sklerenchymatisierte Außenrinde setzte sich aus 
3 Teilen zusammen, einem peripheren dunkelbraun gefärbten Ring und 
daran anschließend — nur durch eine Zellenlage mit weniger stark ver- 
dickten Wänden getrennt — befand sich ein innerer heller gefärbter Hohl- 
zylinder. Es ist wohl anzunehmen, daß diese dreiteilige Außenrinde 
ihre Entstehung einer doppelten Entwicklung verdankt: Ein äußerer zen- 
trifugal entstandener Sklerenchymring und ein innerer mit zentripetaler 
Entwicklungsfolge haben sich einander genähert, bleiben aber durch einen 
Kreis weniger verdickter Zellen getrennt. 

Vereinzelt findet man an den Längswänden der Zellen der Außenrinde 
schräggestellte spaltenförmige Tüpfel. Auch Raphidenzellen können in 
der Außenrinde auftreten. 

Die stoffliche Zusammensetzung der Außenrinde ist im wesentlichen 
bei allen Bromeliaceen gleich. Ihre Zellen weisen stets eine mehr oder min- 
der starke Verholzung auf. Die peripheren Zellreihen geben mit Phloro- 
glucin-Salzsäure eine tief kirschrote Färbung, während weiter innen das 
Rot allmählich heller wird. Bei sehr alten Wurzeln überdeckt die dunkel- 
braune Färbung der Zellen die Farbreaktion. Die Verholzung findet sich 
in der primären und tertiären Lamelle. Dazwischen tritt aber stetseine ver- 
korkte Sekundärlamelle auf. Dies mag einigen Forschern die Veranlassung 
gegeben haben, die Exodermis und Außenrinde als ein einheitliches 
Gewebe aufzufassen. 

Die Grenze zwischen Außen- und Innenrinde ist ebenfalls nicht immer 
scharf abgesetzt. Diese besteht aus dünnwandigen parenchymatischen 
Zellen, die in der Organrichtung nur wenig gestreckt sind. Zuweilen 
wurden auch in der Innenrinde Raphidenzellen, beobachtet. Bei den 
jungen Wurzeln, die sich schon äußerlich von den älteren dunkelbraun- 
gefärbten durch fast weiße Farbe, unterscheiden, sind die Zellen der 
Innenrinde unregelmäßig aneinandergefügt und ohne Intercellular- 
räume fest miteinander verzahnt. Sie weisen reichlich plasmatischen 
Inhalt auf und enthalten häufig viele Leukoplasten. 

Sehr frühzeitig, wenn die Ausbildung der Außenrinde noch im Anfangs- 
stadium steht, beginnen sich die Zellen der Innenrinde abzurunden, wobei 
sie vierspitzige Intercellularen bilden (Abb.1). Im weitaus größten 
Teil der Elemente geht der Protoplast zugrunde, worauf die Zellen kolla- 
bieren; nur vereinzelt bleiben in Radialstrahlen angeordnete Zellketten 
erhalten, die die Endodermis mit der Außenrinde verbinden (Abb. 2). 
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Eine ähnliche Resorption der Innenrinde wurde bisher nur bei vielen 
Gramineen und Cyperaceen beobachtet. (Literatur bei v. GUTTENBERG 
1940.) Wie bei diesen schreitet auch bei den Bromeliaceen die Resorption 
soweit fort, daß an den meisten Stellen nur noch die radialen Wände der 
kollabierten Zellen erhalten bleiben. Die innerste Zellreihe, die an die 
Endodermis grenzt, bleibt jedoch in der Regel bestehen und weist noch 
sehr lange lebenden Inhalt auf. Ihre Elemente sind locker angeordnet, auf 
dem Querschnitt ellipsenförmig und tangential gestreckt. Auch findet 
man stets eine oder häufiger sogar noch mehrere lebende Zellenlagen er- 
halten, die an die Außenrinde grenzen. 

Bei den meisten Bromeliaceen lassen sich an der Innenrinde noch zwei 
verschiedene Zonen unterscheiden. Die peripher gelagerten Schichten 
bestehen aus kleinen isodiametrischen polygonalen Zellen, die unregel- 
mäßig aneinander gelagert sind und sehr lange in lückenlosem Zusammen- 
hang verweilen (Abb. 2). Ihr Protoplast weist keine Chloroplasten auf. 
Diese Schicht stellt den Hauptanteil der vorübergehend resistenten Innen- 
rinde dar. Später setzt aber auch in diesen Zellenlagen ein Kollabieren 
der Zellen ein. Im Gegensatz zu dieser äußeren Zone weist die innere 
größere Zellen auf, die radialkonzentrisch aneinander geordnet sind, auf 
dem Querschnitt in tangentialer Richtung ihren größten Durchmesser 
besitzen und den wesentlichen Anteil der später resorbierten Innenrinde 
bilden. Diese zweiteilige Ausbildung der Innenrinde, die auch bei anderen 
Pflanzen vorkommt, erklärt sich, wie später genauer gezeigt werden wird, 
aus der Entwicklungsgeschichte. Die innerste Periblemlage teilt sich 
mehrfach tangential und liefert so radiale Zellreihen, deren innerste zur 

Die Aufteilung der Innenrinde in zwei verschiedene Zonen läßt sich 
ohne weiteres an Ananas sativus, Aechmea Weilbachii, Aechmea fasciata 
und Billbergia rosea feststellen. ScHuLz gibt eine zweiteilige Innenrinde 
auch für Bromelia humilis Jacg. an, und ähnliches beschreibt MEz (1896) 
für Hepetis Altensteinii Mxz. Er fand bei dieser Spezies die Innenrinde in 
eine innere wasserspeichernde Zone mit großen Schleimzellen und in 
eine äußere kleinzellige und stärkespeichernde Zone geschieden. 

In 2 Fällen beobachtete ich noch eine mechanische Verstärkung der 
inneren Rinde, und zwar bei Aregelia spectabilis (MooRE)Mez, wo sie schon 
Maz feststellte, ferner bei Aechmea Weilbachii. Bei diesen beiden Arten 
treten im mittleren Teil der Innenrinde in einem fast geschlossenen Ring 
ein oder zwei Lagen Zellen mit stark verdickten Wänden auf, die eben- 
falls abgerundet sind und nur in loser Verbindung miteinander stehen 
(vgl. Abb.7, S.512). Ihre Zellmembranen sind verholzt, während die 
übrigen Zellen der Innenrinde reine Zellulosereaktion ergeben. Im Gegen- 
satz zu den Zellen der Außenrinde besitzen diese mechanischen Zellen keine 
Suberinlamelle. 
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Die verschiedene Ausbildung bei beiden Rindenschichten steht im 
engen Zusammenhang mit ihrer unterschiedlichen Funktion. In der völlig 
ausgebildeten Wurzel stellt die Außenrinde einen mechanischen Hohl- 
zylinder dar. Die Innenrinde dagegen dient dem Wassertransport. Sie 
saugt, wie anschließend gezeigt werden wird, kapillar Wasser auf. 

Zur Untersuchung diente Aechmea fasciata. Von einem Exemplar 
wurde der untere verholzte Teil des Stengels abgeschnitten und die Pflanze 
zur schnelleren Bildung von neuen Wurzeln in ein mit Wasser gefülltes 
Reagenzglas gestellt. Wurzeln, die bereits in ihrem Basalteil bräunlich 
gefärbt waren, wurden 3 mm hinter der Spitze dekapitiert und nun 
etwa 5mm tief in eine verdünnte Eisenchloridlösung getaucht. Nach 
4 Min. Imbibitionszeit wurde die Wurzel in 3 em Höhe abgeschnitten, und 
es wurden in dieser Zone Querschnitte angefertigt. Diese wurden in 
Zedsinöl gelegt, um ein Ausfließen der Eisenchloridlösung zu vermeiden, 
und mit 10%igem Blutlaugensalz betupft. Es zeigte sich in den Inter- 
cellularräumen der zum größten Teil schon resorbierten Innenrinde ein 
dicker blauer Niederschlag. Denselben Versuch wiederholte ich mit 
nicht dekapitierten Wurzeln, deren Spitze bereits abgestorben war. Dies 
ist der natürliche Zustand der Wurzeln, die niemals größere Länge er- 
reichen. Auch hier trat in der schon völlig resorbierten Innenrinde ein 
dicker blauer Niederschlag auf. Die Imbibitionszeit betrug 10 Min. 
Vergleichende Versuche wurden noch mit dekapitierten und intakten 
Spitzen der Wurzeln von Ananas sativus, Billbergia rosea und Cryptanthus 
sp. angestellt.” Es ergab sich stets dasselbe Bild, immer enthielt die Innen- 
rinde einen mehr oder weniger starken Niederschlag von Berlinerblau. Die 
noch verbliebenen Rhizodermiszellen waren meist auch bläulich gefärbt. 
Ebenso zeigten vereinzelte Exodermiszellen der ganz jungen Zonen noch 
eine schwache blaue Tönung, niemals aber die fertigen Exodermen. 


Die innerste Zellreihe der Rinde bildet die Endodermis, die sich früh- 
zeitig nach Anlage einer Suberinlamelle tertiär verdickt und nur sehr kurze 
Zeit noch Durchlaßzellen aufweist. Ihre Zellen sind langgestreckte pris- 
matische Gebilde, die lückenlos aneinanderschließen, mit annähernd hori- 
zontalen Querwänden versehen sind und viereckige leicht tangential 
gestreckte Querschnittsform besitzen. Die tangentialen Längswände 
weisen zahlreiche spaltenförmige quergestellte Tüpfel auf. 


Die Verdickung der Endodermiszellen ist bei den einzelnen Gattungen 
und selbst bei ihren Arten verschieden stark und auch nicht immer all- 
seitig gleichmäßig. Ringsherum gleichmäßig verdickte Endodermen 
findet man bei Billbergia pyramidalis Linz, Hepetis punicea Mxz, 
Puya alpestris Gay, Vriesea carinata Wawra, Tillandsia pruinosa 
Swartz und Tillandsia spec. Dagegen zeigen sämtliche untersuchten 
Cryptanthus-Arten, sowie Dyckia remotiflora Orro et DIETR., Bromelia- 
Arten, Aechmea gigantea Bax., Aechmea fasciata (Abb. 2) und Ananas 











sativus (Abb. 3) eine U-förmige Verdickung. Eine besonders starke Ent- 
wicklung von Tertiärlamellen weist Ananas sativus auf. 

Über den Chemismus der Endodermismembranen ließ sich folgendes 
ermitteln. Die Mittellamelle ist in älteren Wurzelteilen stets verholzt und 
ist besonders deutlich an den Radialwänden zu erkennen. Ebenso ist die 
Suberinlamelle gut ausgebildet. Die tertiären Lamellen sind schwach 
verholzt. 

Die Endodermis ist fest und liickenlos mit dem darunter liegenden 
Perikambium verzahnt. Diese äußerste Gewebeschicht des Zentralzylin- 
ders ist durchweg einschichtig. Die Angaben von HoLM (1915), daß bei 
Ananas sativus ein zweischichtiger Perizykel vorliegt, konnte ich nicht 
bestätigen. Die Zellen dieser Schichte sind fast immer zartwandig. 
Ihre Wandungen geben Zellulosereaktion. Vereinzelt findet man jedoch 
auch Perizykel mit verholzten tertiären Wandverdickungen. Ein derartig 
verstärktes Perikambium beobachtete JÜRGENSEN bei Puya spec. und 
Mez bei einigen Tillandsia- Arten. Ich konnte ein solehes noch bei 
Aechmea gigantea und Aechmea Weilbachii feststellen. 

Das Innere des Zentralzylinders weist nach den Angaben der Literatur 
zwei verschiedene Ausbildungen auf, zwischen denen es Übergänge gibt. 
Die Mitte des Zentralkörpers wird entweder von einem einheitlichen 
Sklerenchymkomplex eingenommen, von dem strahlenförmig die Hadrom- 
strahlen ausgehen, oder es befinden sich im Zentrum ein bis mehrere 
unregelmäßig zerstreute große Gefäße. Der häufigere Fall scheint der erste 
zu sein. Manchmal schließt das Mark in seiner Mitte noch ein Bündel 
dünnwandiger Fasern ein, so z.B. bei zahlreichen Vriesea-Arten nach 
Mxz. Ein rudimentäres nur aus wenigen Sklerenchymfasern bestehendes 
Mark gibt Mez (1896) für Aechmea polystachya (VELL.) Mez und Hepetis 
albiflos Mez an. Diese Erscheinung bildet einen Übergang zu dem offenbar 
selteneren Fall, daß das Zentrum des Zentralzylinders von einem oder 
mehreren Gefäßen eingenommen wird, wie es von Mez bei Hepetis incar- 
nata Mez und Hepetis xanthocalyx Mrz beobachtet wurde und von 
J. Meyer bei Hohenbergia stellata ScHuLT. 

Im Gegensatz zur vorliegenden Literatur fand ich alle drei Typen 
bei den unterschiedlichen Wurzeln ein und derselben Pflanze. Die Haupt- 
wurzeln weisen stets ein gut ausgebildetes sklerotisiertes Mark auf, um 
das sich in ringférmiger Anordnung ein polyarch-radiäres Bündel schließt 
(Abb. 2). Eng an das Mark angelagert oder fast völlig eingebettet in dieses 
tritt außerdem noch ein Kranz weitlumiger Gefäße auf, deren Zahl meist 
hinter der der Protohadromstrahlen zurückbleibt. Die Anzahl der großen 
Gefäße und der Strahlen ist selbst bei den Hauptwurzeln einer Pflanze 
nicht immer konstant. Ganz allgemein läßt sich jedoch sagen, daß die 
Zahl der Hadromstrahlen bei den epiphytischen Formen wesentlich 
geringer ist als bei den terrestrischen Arten ; für Hepetis Roezlii Mez beträgt 
sie nur 6, für Vriesea imperialis Morr. dagegen 48. Ich zählte bei den 
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Erdwurzeln einer jungen Ananas sativus 19, bei etwas älteren bereits 29, 
ebenso besaßen die Wurzeln am Blattschopf der Frucht 28—30 Hadrom- 
strahlen. Die Aechmea-Arten wiesen 10—18 Strahlen auf. 

Die Seitenwurzeln erster Ordnung bilden weniger Gefäße aus. Diese 
liegen meist unregelmäßig zerstreut in dem mehr oder weniger stark redu- 
zierten Mark. An einer Seitenwurzel von Aechmea fasciata stellte ich 
6 Protohadromstahlen, 4 große Tracheen und ein Mark, das nur aus 
10 Fasern bestand, fest, während die Hauptwurzel 11 große Gefäße, 
12 Strahlen und ein gut ausgebildetes Mark aufwies. 

Die Seitenwurzeln zweiter Ordnung, die dünne Faserwurzeln darstellen, 
lassen kein Mark mehr erkennen. Sie besitzen ein oder zwei größere 
zentrale Gefäße mit einem di- bis pentarchen Bündel. Ein zentrales 
Gefäß mit einem tetra- oder pentarchen Bündel findet man bei Aechmea 
miniata var. discolor (Abb. 1), Aechmea gigantea und Aechmea Weilbachii. 
Zwei zentrale weitlumige Gefäße beobachtete ich bei einer dünnen Faser- 
wurzel einer Aechmea fasciata. An diese enganeinanderliegenden Gefäße 
grenzte beiderseits ein Hadromstrahl, so daß eine geschlossene Hadrom- 
platte den Zentralzylinder durchquerte und das Leptom in zwei Teile 
schied. 

Über den Bau und die chemische Beschaffenheit der Elemente der 
Stele wurde folgendes ermittelt: Die Gefäße sind größtenteils Schrauben- 
oder Ringgefäße. Die mechanischen Zellen des Zentralzylinders stellen 
stabförmige Gebilde mit schrägen Querwänden dar. An ihren Wandungen 
treten oft zahlr&iche spaltenförmige Tüpfel auf; diese nehmen in den peri- 
pheren Zonen eine horizontale Lage ein, während sie zum Zentrum hin 
allmählich schräg und schließlich senkrecht verlaufen. Die Verschieden- 
heit in der Stellung der Tüpfel hängt offenbar mit der Zugfestigkeit und 
Windefestigkeit der Wurzel zusammen: die äußeren Lagen müssen einer 
Verbiegung nachgeben, die inneren Lagen müssen zugfest sein. 

Nach Vorbehandlung der Querschnitte mit Eau de Javelle und Ein- 
wirkung von Sudan-Glycerin lassen die Membranen des Markskleren- 
chyms, besonders in dessen innerstem Teil, eine verkorkte sekundäre 
Lamelle erkennen. Alle übrigen Lamellen der Markzellen sind verholzt, 
ebenso die Wandungen der Gefäße. Die Sklerotisierung der Zellen kann sich 
über den ganzen Zentralzylinder — mit Ausnahme der nur spärlich auf- 
tretenden Leptomelemente — erstrecken. Dies findet man z.B. bei 
Aechmea Weilbachii. Oft werden die Leptomelemente auch verdrängt 
und zu Keratenchym verwandelt. Ein völlig resorbiertes Leptom und Peri- 
kambium beobachtete ich an den älteren Wurzeln einer Billbergia rosea. 
Zwischen den Hadromstrahlen befanden sich große Lakunen und der 
Zentralkörper stellte ein sternförmiges Bild verholzter Elemente dar. 
Die einzige Verbindung zwischen Stele und Endodermis war durch die 
Hadromprimanen gegeben, die bis in das Perikambium hineinreichten. 
Die Hadromelemente werden gleichfalls oft verdrängt und reduziert. 
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Nach den Angaben von Scuutz bleiben die Gefäße bei einigen Arten 
(z.B. bei Billbergia vittata Broen., Aregelia princeps (BAK.) Mrz, Crypt- 
anthus acaulis (Linpu.) BEER und Tillandsia juncea (Rum et Pav.) Lex 
dünnwandig und werden später durch die extrem starke Verdickung der 
angrenzenden Zellen zerdrückt. Entsprechendes findet man bei Mrz über 
Billbergia- und Tillandsia-Arten. Bei einigen Bromeliaceen bleiben die 
Querwände der großen Tracheen erhalten und werden gitterförmig durch- 
locht. Diese Septa können verschiedene Strukturen aufweisen. Nähere 
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Abb. 3. Ananas sativus. Querschnitt durch eine Wurzel am Blattschopf, G: große Gefäße 
die mit einer harzartigen Substanz angefüllt sind, um die sich ein Kranz 
Hp: Hadromparenchym lagert. 


Einzelheiten darüber findet man bei WATERSTON (1909), der die Septa für 
eine Einrichtung hält, die dem Zerdrücken der Gefäße Widerstand leistet. 

An dieser Stelle sei auch noch das Auftreten harzartiger Substanzen in 
den großen Tracheen erwähnt. Ich beobachtete diese Erscheinung bei 
Billbergia rosea, vor allem aber bei Ananas sativus in den Wurzeln, die 
am Blattschopf oberhalb des Fruchtstandes entstehen (Abb.3). Die großen 
Gefäße, um die sich ein Kranz Hadromparenchym lagert, sind sehr häufig 
mit einer sudanfärbbaren Flüssigkeit angefüllt. Ein Längsschnitt zeigt, 
daß diese Substanz nicht die ganzen Gänge erfüllt, sondern nur pfropfen- 
weise auftritt. Später werde ich noch einmal auf eine entsprechende Bil- 
dung bei den Wurzeln im Stamm eingehen. 

Die Reduktion und Deformation der Leitbahnen, sowie die starke Skle- 
rotisierung der Elemente weist schon darauf hin, daß der Zentralzylinder 
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im späteren Alter nur noch rein mechanischen Funktionen dient und 
zum Stofftransport nicht mehr geeignet ist. 


IH. Die Entwicklungsgeschichte. 

Nach der Schilderung des histologischen Aufbaus der freien Wurzel soll 
die Entwicklungsgeschichte ihrer Gewebe behandelt werden. 

Der Vegetationspunkt der Bromeliaceenwurzeln ist bisher noch nicht 
genauer untersucht worden. Die letzten Studien liegen schon lange zurück 
und wurden noch an Freihandschnitten gemacht. Als erster hat sich 
TREUB (1876) mit dem Wurzelmeristemkegel dieser Pflanzenfamilie befaßt. 
Nach seinen Beobachtungen besitzen das Periblem und die Wurzelhaube 
eine gemeinsame Initialzone, die aus zwei übereinander gelagerten Zell- 
reihen besteht. Die Haube entsteht in der Mitte durch tangentiale Teilung 
der gemeinsamen Initialen und hat in ihrem zentralen Teil in Reihen an- 
geordnete Zellen, „die sich gegen den Wurzelkörper hin gewöhnlich zu 
teilen scheinen.“ Auf die Differenzierung der einzelnen Schichten des 
Periblems geht TREUB nicht ein. Er erwähnt nur noch, daß die äußere 
Zellreihe das Dermatogen und die innere das eigentliche Periblem bildet. 

Im Gegensatz zu TREUB gibt JORGENSEN (1877) eine gemeinsame 
Initialschicht für Kalyptrogen, Dermatogen, Periblem und Plerom an. 
Aber auch er sagt über die Ausbildung der einzelnen Gewebeschichten 
nichts aus. « 

Meine Untersuchungen wurden an Hand von Mikrotomlangsschnitten 
von Aechmea fasciata gemacht, die ich mit Bleu de Lyon färbte. Ver- 
gleichende Studien wurden noch mit anderen Aechmea-Arten, mit Bill- 
bergia rosea, Cryptanthus und Tillandsia spec. vorgenommen. 

Genau genommen ist im Vegetationspunkt eine zentrale Zelle 5 (in 
Abb. 4) die ursprüngliche Initialzelle des gesamten Außenmantels. Aus 
ihr gehen durch antikline Teilungen die Rinde, die Exodermis und auch 
das Dermatogen hervor, während sie durch perikline Spaltung den zentralen 
Teil der Wurzelhaube stets erneuert. 

Im „Ruhestadium‘“!, d.h. während die Initialzelle keine Teilung ein- 
geht, und der letzte Teilungsschritt bereits vollkommen abgeschlossen ist, 
befindet sich beiderseits von der zentralen Zelle + (in Abb. 4) noch je eine 
ungeteilte Zelle g,. Auch diese stellt zunächst noch eine gemeinsame Ini- 
tiale für die Rinde, die Exodermis und das Dermatogen dar. Bei ihren 
nächsten seitlichen Abkömmlingen beginnt das Dermatogen sich zu indi- 
vidualisieren, indem diese Zellen eine tangentiale Teilung eingehen. Die 
untere Zelle bildet die Initiale für das Dermatogen (D). Dieses bleibt ein- 
schichtig. Seine Zellen strecken sich tangential und gehen viele antikline 
Teilungen ein, so daß das Dermatogen bald eine aus Zellpaketen mit nur 
radialen Wänden bestehende einzellige Gewebeschicht darstellt. Die 


1 Dieses Stadium findet man bei Wurzeln, die sehr langsam wachsen. 
Planta Bd.31. 33 
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oberhalb der Dermatogeninitiale gelegene Zelle bildet zunächst noch eine 
gemeinsame Initiale (g,) für die äußere und innere Rinde sowie für die 
Exodermis. Sie spaltet sich im folgenden aber tangential in drei Zellen 
auf, von denen die subdermatogene Zelle die Exodermis liefert. Ihre 


Zellen vergrößern sich sogleich nach allen Richtungen und vermehren 
sich durch antikline und perikline = Auch hier erkennt man noch 
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Abb. 4. Aechmea fasciata. Medianer Längsschnitt durch die Wurzelspitze. i: ursprüngliche 

Initialzelle des gesamten Außenmantels, g,: gemeinsame Initiale für Rinde, Exodermis 

und Dermatogen, g.: gemeinsame Initiale für Rinde und Exodermis, D: Dermatogen- 

initiale, Ex: ae AR: Initiale der Außenrinde, JR: Initiale der Innenrinde, 
: Endodermis, P: Pericambium, Pl; Initialen des Pleroms. 


in einigem Abstand die zusammengehörigen Zellpakete. Bereits in einer 
Entfernung von höchstens 5 Zellen von der Ursprungszelle der Exodermis 
hat diese Gewebeschicht meist schon ihre endgültige Schichtenzahl er- 
reicht. Bemerkenswert ist noch, daß in einem sehr geringen Abstand vom 
Vegetationspunkt sich vereinzelt Exodermiszellen zu Raphidenzellen 
umbilden. Und zwar findet diese Umbildung gewöhnlich in einer zentra- 
leren Zellreihe statt und beschränkt sich auch nur auf diese, so daß eine 
Kette von aufeinanderfolgenden Raphidenzellen entsteht. Diese Zellen 
erweitern sich beträchtlich in radialer und auch in tangentialer Richtung 
auf Kosten der angrenzenden Elemente, die dadurch verhältnismäßig 
schmal bleiben. 

Aus der mittleren Zelle geht entweder nur die Außenrinde hervor, wie 
es die rechte Seite der Abb. 4 zeigt, oder aber sie bildet noch für beide 
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Rindenschichten eine gemeinsame Initiale und erst beim nächsten Tei- 
lungsschritt beginnen sich die äußere und die innere Rinde zu individuali- 
sieren, wie auf der linken Seite der Abb.4 zu ersehen ist. Im ersten 
Falle spaltet sich von der Innenrinde sogleich durch perikline Teilung eine 
Schichte ab, die zunächst einfach bleibt, aber später vielfach durch tangen- 
tiale Aufspaltungen die Endodermis und die radialkonzentrischen Lagen 
der Innenrinde bildet. So ist sie stets die Mutterschichte der Endodermis, 
die dann als einzellenreihige Schicht den ganzen Wurzelkörper durch- 
zieht. Auf der linken Seite dagegen sondert sich bereits von der gemeinsa- 
men Initiale (g,) die Endodermis ab. 

Sowohl die Innen- als auch die Außenrinde teilen sich in unmittelbarer 
Nähe des Vegetationspunktes zunächst ein paar Mal periklin underreichen 
so bald ihre endgültige Breite. Die Zellen der Außenrinde strecken sich 
dann erheblich, die der Innenrinde bleiben durch reichere Einschaltung 
von antiklinen Wänden kürzer. 

Geht man nun an die Betrachtung des Pleroms, so fallen die verhältnis- 
mäßig großen Zellen auf, die an die Scheitelregion des Außenzylinders 
grenzen. Es befinden sich zentral drei große nebeneinander liegende 
Zellen (Pl), an die sich seitlich noch je eine Zelle anschließt. Die mittleren 
Zellen teilen sich senkrecht zur Wurzelachse und liefern so den zentralen 
Teil des Pleroms, dessen Elemente sich weiter rückwärts unter perikliner 
Aufspaltung strecken, so daß sie prokambialen Charakter annehmen. 
Die seitlich gelegenen Zellen liefern entweder sofort oder in unmittelbarer 
Nähe des Vegetationspunktes durch eine perikline Wandbildung das 
Perikambium, das von nun an nur noch antikline Teilungen eingeht. Zen- 
tralwärts tragen die Abkömmlinge dieser Seitenzellen durch erhebliche 
tangentiale Aufspaltung noch wesentlich zur Verbreiterung des axilen 
Gewebestranges bei. Während Abb. 4 einen Längsschnitt durch einen 
im „Ruhestadium‘ befindlichen Vegetationspunkt darstellt, gehen in 
Abb. 5 gerade Teilungen der Initiale vor sich. Sie hat sich in zwei neben- 
einander liegende Zellen gespalten (i,, i,), die sich selbst wieder unterteilen. 
Ihre Abkômmlinge liefern in der Mitte Zellreihen, die den zentralen Teil 
der Wurzelhaube (die Kolumella) darstellen. Die Initialzellen geben aber 
auch seitliche Zellen ab. Diese ergänzen zunächst durch Teilung senkrecht 
zur Wurzelachse die Haube, so daß sich den inneren Haubenreihen weitere 
seitliche anschließen. Aus den obersten Zellen dieser seitlichen Reihen 
entstehen die Initialen der Endodermis, unten anschließend die der 
Innenrinde. Durch die rasche Aufspaltung der Rinden-(Periblem-)zellen 
wird der Ursprung von Außenrinde und Exodermis stark gegen die Wurzel- 
spitze verschoben, es entsteht eine Vorwölbung, in der, wie die Abbildung 
zeigt, man die Initialen der genannten Schichten deutlich erkennen 
kann. Das Dermatogen (D) läßt sich fast bis ins Wurzelzentrum verfolgen. 
Die Haube verbreitert sich keilförmig nach unten, indem ihre seitlichen 
Reihen mehr und mehr aufspalten. Die Kopfzellen der so entstehenden 
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Reihen (s. besonders Abb. 5 rechts) können als ein Kalyptrogen bezeichnet 
werden. In der „ruhenden Wurzel‘ (Abb. 4) erscheint dieses vollkommen 
abgeschlossen. Die weitere Entwicklung des Außenmantels und die des 
Pleroms verlaufen sonst wie im ersten Fall. 

Es läßt sich also ganz allgemein folgendes für den Vegetationspunkt 
der Bromeliaceen sagen: Die Endodermis, Innenrinde, Außenrinde, 
Exodermis und das Dermatogen entstehen letztlich aus einer gemein- 
samen Initiale, die sich auch zu einem kleinen Zellblock geteilt haben 
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Abb. 5. Aechmea fasciata. Medianer Längsschnitt durch die Wurzelspitze. i,, is: die 
ursprüngliche 


Initiale des gesamten Außenmantels, die sich in 2 Zellen aufgespalten hat. 





D:D Ex: Exodermisinitiale, AR: Außenrinde, JR: Initiale der 
Innenrinde, E: Endod isinitiale, P: Pericambium, Pl: Initiale des Pleroms. 





kann, individualisieren sich dann aber sehr schnell, indem jede einzelne 
dieser Schichten aus einer besonderen, getrennten Initiale hervorgeht. 
Die Aufspaltung der Ursprungszellen von Innenrinde, Außenrinde und 
Exodermis, die in einem sehr geringen Abstand vom Vegetationspunkt 
vor sich geht, hat die schon erwähnte starke Vorwölbung des Außen- 
mantels zur Haube zur Folge. 


IV. Wurzeln, die im Stamminnern verlaufen. 

Zunächst seien in diesem Teil die besonderen Verhältnisse des Stengel- 
aufbaues geschildert. Der Stamm der Bromeliaceen weicht in seinem 
anatomischen Bau von dem allgemeinen Monokotylentypus wesentlich ab. 
Er zeichnet sich durch eine wurzelähnliche Struktur aus, die sich wohl 
durch die Ausbildung der überaus zahlreichen stammbürtigen Beiwurzeln 
erklären läßt. Unter der Epidermis liegt ein mehrschichtiges Periderm, 
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an das sich die Rinde schließt. Diese sowie der Zentralzylinder sind in 
den jiingeren Teilen des Stammes sehr reich mit Raphidenzellen durchsetzt 
und dadurch sehr schleimhaltig. Die Membranen dieser Sekretzellen lagern 
Korkstoffe ein. 

Die Grenze zwischen Rinde und Stele wird durch zwei verschiedene 
Ausbildungen gegeben, die mit der Entstehung der Beiwurzeln in unmittel- 
barem Zusammenhang stehen. Besonders auffallend ist es, daB in den 
peripheren Zonen des Zentralzylinders seltsamerweise horizontal ver- 
laufende Gefäßbündel auftreten. Diese Erscheinung schildert bereits 
MANGIN im Jahre 1882. Er stellte an einer Aechmea fulgens Bronen. 
eine scharfe Grenze zwischen Rinde und Zentralzylinder fest, die durch 
die Ausbildung einer Endodermis und horizontal verlaufender Leitbahnen 
gegeben war. Doch zeigte diese Ausbildung nur die Unterseite des Stengels, 
die allein Beiwurzeln bildete. In der wurzellosen Oberseite war die Ab- 
grenzung von Rinde und Stele undeutlich, auch war diese Zone frei von 
Leitbahnen mit horizontalem Verlauf. 

Die Verhältnisse, die MANGIN schildert, findet man hauptsächlich an 
den jungen Seitentrieben, die nur an der von der Mutterpflanze abgekehr- 
ten Seite Beiwurzeln entwickeln, oder an Bromeliaceen, die fest an einem 
Substrat anliegen und dann nur an der freien Seite Wurzeln ausbilden. 
Häufiger — besonders an senkrecht gewachsenen Stengeln — werden die 
Wurzeln in einem geschlossenen Kreise angelegt und zwar hauptsächlich 
in den oberen Zonen des Stammes, während basalwärts schließlich keine 
Wurzeln mehr éntstehen. In dem oberen zarteren Teil des Stammes, 
der frei von Beiwurzeln ist, ist die Grenze zwischen Außenmantel 
und Stele nur wenig angedeutet. Dagegen ist in der Zone, in der die 
Wurzeln hauptsächlich entwickelt werden, die Grenze eindeutig durch 
eine dünnwandige Endodermis gegeben, an die sich nach innen ein Peri- 
zykel schließt, der die Ursprungsstelle der meisten Beiwurzeln darstellt. 
In dieser Zone verlaufen die Gefäßbündel, die sich ringförmig an das 
Perikambium schließen, meist horizontal und gehen in dem Gebiet, in 
dem Wurzeln inseriert werden, in die Leitbahnen dieser über (Abb. 6). 
Zwischen diesen Gefäßbündeln mit horizontalem Verlauf findet man 
außerdem noch in kleinen Abständen solche, die vertikal verlaufen. Auch 
die Rinde weist neben vertikalen noch horizontale Leitbahnen auf. wäh- 
rend im Zentrum des Stammes nur senkrecht gerichtete Bündel unregel- 
mäßig zerstreut zu beobachten sind. Gelangt man nun im Betrachten der 
Querschnitte weiter basalwärts in die Teile des Stammes, in denen nur 
noch vereinzelt und endlich keine Wurzeln mehr entstehen, so nimmt die 
Zahl der horizontal verlaufenden Bündel allmählich ab, und schließlich 
treten nur noch solche mit vertikalem Verlauf auf. Aber auch hier ist 
die Rinde vom Zentralkörper deutlich abgesetzt durch den Perizykel, der 
in dieser Zone eine geschlossene Scheide von verdiekten und verholzten 
Elementen darstellt. Unmittelbar an den Perizykel schließen sich außer- 
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dem noch die erweiterten und im Zusammenhang stehenden Bastfaser- 
komplexe der peripheren Gefäßbündel der Stele. 

Ganz kurz sei hier auch noch einiges über die Leitbündel gesagt. Sie 
lassen nur sehr wenige Leptom- und Hadromelemente erkennen. In den 
jüngeren und zarteren Stengelteilen weisen sie keine Bastscheiden auf. In 
dieser Zone findet sich um jedes Bündel ein geschlossener Kranz von 





Abb. 6. Ananas sativus. Querschnitt durch den Stamm mit 2 eingeschlossenen Wurzeln. 
Die Grenze zwischen Außenmantel und Stele ist durch eine dünnwandige Endodermis 
gegeben, an die innen horizontal verlaufende Gefäßbündel anschließen. 

Im Außenmantel zahlreiche Raphideuzellen. 


Endodermiszellen. Basalwärts kommt es allmählich zur Ausbildung 
breiter Bastscheiden, die aus verdickten und verholzten Fasern bestehen. 
Diese Sklerotisierung kann sich auf große Komplexe erstrecken, so daß 
schließlich die ganze untere Stammzone fast ausschließlich aus verholzten 
Elementen besteht. Leptom- und Endodermis werden dabei verdrängt. 
Eine derartige extrem starke Verholzung fand ich in den basalen Rhi- 
zomteilen von Aregelia spectabilis. Auch die Epidermis lagert später Holz- 
substanzen ein. Dies zeigt, daß die unteren Teile des Stengels nicht mehr 
zur Ausbildung von Beiwurzeln geeignet sind. Sie werden vielmehr in 
einer oberen Zone des Stammes angelegt, insbesondere bei den epiphy- 
tischen Formen. JÖRGENSEN fand sie bei T'illandsia-Arten sogar in der 
Infloreszenzachse. Dagegen entwickeln sich die Wurzeln der terrestrischen 
Formen hauptsächlich im Rhizom. 
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Die Wurzeln sind ausnahmslos stammbürtige Beiwurzeln, die durch- 
weg endogen im Perizykel in unmittelbarem Anschluß an die horizon- 
tal verlaufenden Gefäßbündel entstehen und außerhalb des axilen 
Gewebestranges im Stamme verlaufen, seltener im Zentralzylinder. Die 
Anzahl der Wurzeln ist eine wechselnde, sie kann sehr erheblich werden. 
So zählte ich bei einer Aechmea Weilbachii in einem Stengelquerschnitt 
von 1?/, cm Dicke 41 ausgebildete parallel verlaufende Wurzeln, die sowohl 
im Innern der Stammachse als auch im Außenmantel auftraten. 

Nur sehr selten kommt es vor, daß diese Beiwurzeln sogleich seitlich 
aus dem Stengel hervortreten, viel häufiger durchlaufen sie — oft unter 
Torsion — ein beträchtliches Stück im Stamm parallel zur Achse und 
wachsen erst am Achsenende aus dem Stengel heraus. Verlassen sie ihre 
Ursprungsachse bereits in oberen Zonen, so bilden sie vor ihrem Austritt 
einen scharfen Winkel, der bis zu 90° betragen kann. Zuweilen kommt es 
vor, daß die Wurzeln blind an der Stammperipherie enden und nicht zum 
Austreiben kommen. Sie erscheinen dann von außen als kleine Höcker. 
Ein Längsschnitt zeigt, daß ihre Wurzelhaube verdickte Zellmembranen 
besitzt, die metakutisiert sind. Wenn die Wurzel das Innere des Stammes 
verläßt, so geht die hier stark entwickelte Kalyptra zugrunde. Dies kann 
entweder dadurch geschehen, daß sich die Wurzelhaube bald als Ganzes 
von dem meristematischen Kegel löst, oder die Abstoßung der Kalyptra 
erfolgt durch allmähliche Loslösung einzelner Schichten. Es bildet sich aber 
sehr bald eineneue Haube. Diese Änderung und Neubildung der Kalyptra 
wurde schon ‘von JORGENSEN eingehender untersucht. 

Der Teil der Wurzel, der im Stamminnern verläuft, zeigt in seinem 
anatomischen Bau einige wesentliche Unterschiede gegenüber dem der 
frei verlaufenden Wurzeln (Abb. 7). 

Die ein- zum Teil auch zweischichtige Rhizodermis wird von dem meist 
zu Keratenchym verdrängten Rindenparenchym des Stammes umschlossen. 
Die Zellen der Rhizodermis haben auf dem Querschnitt in radialer Rich- 
tung ihren größten Durchmesser und erscheinen im Längsschnitt ebenfalls 
leicht gestreckt. Ihre Membranen lagern sekundäre Lamellen auf, die 
später verholzt sind. Kutineinlagerungen kommen nicht vor. Wurzel- 
haare konnte ich nicht feststellen. JÖRGENSEN dagegen beobachtete 
solche, die als schlauchförmige Gebilde in das Rindenparenchym ein- 
dringen, einen haustorialen Charakter annehmen und vermutlich der 
Absorption dienen. 

Unter der Rhizodermis befindet sich eine breite Außenrinde. Eine 
Exodermis ist abweichend von den freien Wurzelteilen nicht zu erkennen, 
oder sie ist nach den Angaben von JÖRGENSEN einschichtig. Wie wir 
aber später sehen werden, ist in der Wurzel im Stamminnern auch schon 
eine mehrschichtige Exodermis vorhanden, die sich jedoch morphologisch 
von der Außenrinde nicht oder nur wenig unterscheidet. Die Zellen dieses 
peripheren mechanischen Hohlzylinders sind im Querschnitt von poly- 
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gonaler Gestalt und stehen untereinander in liickenlosem Verband. Sie 
sind hier wesentlich kleiner als die Zellen der Außenrinde der frei ver- 
laufenden Wurzeln, aber sonst von ähnlichem Bau. Im Längsschnitt 
ind sie mäßig langgestreckt und mit schrägen Querwänden versehen. 
Über den Chemismus ihrer Zellmembran ließ sich folgendes ermitteln: 
Entsprechend den Zellen der freien Wurzelteile ist der verholzten Mittel- 


3 





Abb. 7. Aechmea miniata var. discolor. Querschnitt durch eine im Stengel verlaufende 
Wurzel. SR: Stengelparenchym, zum Teil verdrängt, Rh: Rhizodermis der Wurzel, AR: 
sklerotisierte Exodermis und Außenrinde, JR: Innenrinde mit verdickten Zellen, 

E: Endodermis. 


lamelle stets beiderseits eine Suberinlamelle aufgelagert, auf die ver- 
holzte Tertiärschichten folgen. 

Die zentralen Lagen dieses Sklerenchymringes sind stets fast bis zum 
völligen Schwinden des Lumens verdickt, dagegen weisen die peripheren 
Schichten nicht immer diese extreme Verdickung auf, besonders in den 
Wurzelteilen, die sich der Austrittsstelle nähern. Hier zeigt sich schon 
mehr der exodermale Charakter der peripheren Zellreihen. 


Die Breite der ,,AuBenrinde“ beträgt durchschnittlich fast über die 
Hälfte des Gesamtdurchmessers. Die Anzahl der Zellschichten schwankt 
zwischen 8 und 12; sie nimmt zur Austrittsstelle hin zu. Dagegen nimmt 
die Innenrinde meist nur einen sehr geringen Teil des Wurzeldurchmessers 
ein. Sie weist im allgemeinen nicht die zweiteilige Ausbildung freier Wur- 
zeln auf. Nur an Wurzeln in einem jungen Ananastrieb fand ich eine 
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äußere resistentere Innenrinde, an die sich Schichten mit radiärer An- 
ordnung anschlossen. Im allgemeinen jedoch besteht die Innenrinde nur 
aus 2—3 Lagen kugeliger oder ovaler Zellen. Schließlich setzt die Resorp- 
tion der Innenrinde ein. Es kollabieren jedoch nicht sämtliche Elemente, 
stets bleiben vereinzelt Zellen erhalten, die später eine starke Wandver- 
dickung — fast bis zum Schwinden ihres Lumens — erfahren. Auf dem 
Querschnitt lassen sie deutlich Tüpfelkanäle erkennen (Abb. 7). 

Im jungen Zustande bestehen die Wände der Innenrinde aus reiner 
Zellulose. Mit der Verdickung der Zellwände setzt Verholzung ein. 

Eine extrem starke Entwicklung tertiärer Lamellen zeigt die Endoder- 
mis im Gegensatz zu der der freien Wurzel. Sie weist jedoch längere Zeit 
noch Durchlaßzellen auf, auch wenn die Sklerenchymatisierung der peri- 
pheren Schichten bereits weiter fortgeschritten ist. In ihrer chemischen 
Natur entspricht sie den Endodermen der freien Wurzelteile. 

Der Zentralzylinder besitzt stets ein zentrales Mark, das in seiner 
Mitte häufig nur schwach verdickte Zellen einschließt. Je weiter man in 
der Betrachtung der Schnitte gegen die Austrittsstelle der Wurzel fort- 
schreitet, um so mehr schließt sich der Kreis der verdickten Elemente und 
schließlich zeigt das ganze Mark nur noch Zellen mit verdickten Mem- 
branen. 

An den Wandungen lassen sich sehr viele querspaltenförmige Tüpfel 
erkennen. Senkrechte Tüpfel fehlen, da die Wurzel im Stamm nicht auf 
Zug beansprucht wird. 

Um das Mark herum sind die großen Gefäße gelagert, an die sich nach 
außen ein polyarchradiäres Bündel schließt. Das Leptom ist nur wenig 
entwickelt. 

In älteren Wurzeln ist der ganze Zentralzylinder einschließlich Peri- 
kambium mit extrem verdickten und verholzten Elementen angefüllt und 
dunkelbraun gefärbt. ScHULz gibt für freie Wurzeln an, daß durch diese 
völlige Sklerotisierung die Gefäße zerdrückt werden und der Zentralzylin- 
der schließlich keine Hadromelemente mehr aufweist. Ich konnte Ähnliches 
bei inneren Wurzeln nicht feststellen. Die Gefäße waren auch in älteren 
Wurzeln gut erhalten. Betrachtet man einen Querschnitt durch eine 
ältere dunkelbraun gefärbte Wurzel, so lassen sich bei schwächerer Ver- 
größerung allerdings keine Gefäße feststellen, und man gewinnt den Ein- 
druck, als ob die ganze Stele nur von sklerenchymatisierten Elementen 
erfüllt ist. Wenn man den Schnitt nun unter Immersion betrachtet, 
erkennt man ohne weiteres die Gefäße, die eine relativ starke Wand- 
dicke aufweiseri und deren Lumen mit einer goldgelben bis dunkelbraun 
gefärbten Masse angefüllt ist. Mit Sudanglycerin färbt sich der Inhalt 
rot, mit Kobaltrhodanid leuchtend grün. Behandelt man die Schnitte 
mit erwärmtem Eau de Javelle, so löst sich die Masse oftmals heraus, und 
man erkennt nun deutlich die gut erhaltenen Gefäße. Den Reaktionen 
nach dürfte es sich hier um eine harzartige Substanz handeln. Ein Längs- 
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Abb. 8. Ananas sativus. Längsschnitt durch die 
Austrittszone einer Wurzel aus dem Stamm. 
SP: Stengelperiderm, SR: Stengelparenchym, bei- 
des zum Teil zu Keratenchym verdrängt, R: Ra- 
phidenzelle, Rh: Rhizodermis der Wurzel, 

Er: Exodermis, AR: Außenrinde, IR: Innenrinde. 
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schnitt zeigt, daß dieser Inhalt nicht das ganze Lumen der Gefäße erfüllt, 
sondern langgestreckte Pfropfen bildet, die durch kleine Abstände vonein- 
einander getrennt sind. Oft ist der Pfropfen der Zellwand auch nur ein- 


seitig angelagert. Es handelt 
sich hier wohl um dieselbe Er- 
scheinung, wie ich sie bereits 
im ersten Teil für die Gefäße 
der freien Wurzeln von Bill- 
bergia rosea und Ananas sa- 
tivus geschildert habe. 

Nachdem ich nun die ana- 
tomischen Verhältnisse der im 
Stamm verlaufenden Wurzeln 
beschrieben habe, sei noch 
die Frage nach der plétzlichen 
Entstehung der Exodermis 
erörtert in dem Augenblick, 
in dem die Wurzel aus dem 
Stamm hervortritt. 

Bei einer oberflächlichen 
Betrachtung der Austritts- 
zone einer Wurzel aus dem 
Stamm gewinnt man zu- 
nächst den Eindruck, als ob 
die Exodermis durch eine 
plötzliche verstärkte Zellauf- 
teilung in dieser Zone ent- 
stünde. Genauere Unter- 
suchungen zeigen jedoch, 
daß die Exodermis bereits 
im Stamm ausgebildet und 
mehrschichtig ist. Schon ein 
Querschnitt lehrt, daß in 
einem mehr oder weniger 
großen Abstand von der Aus- 
trittsstelle der Wurzel aus 
dem Stamm die Anzahl der 
Zellenlagen der ,,AuBenrinde* 


übereinstimmt mit der summierten Anzahl der Zellschichten von 
Exodermis und Außenrinde desjenigen Wurzelteiles, der bereits aus 
dem Stamm hervorgetreten ist. Vereinzelt kann man auch beobachten, 
daß die peripheren Lagen des sklerenchymatisierten Hohlzylinders der 
eingeschlossenen Wurzelteile zur Austrittsstelle hin nicht mehr jene starke 
Wandverdickungen aufweisen, und ihre Zellen auch schon einen größeren 
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Durchmesser einnehmen. Dies ist vor allen Dingen in den zarteren und 
jüngeren Stengelzonen der Fall. Noch klarer wird das Bild, wenn man 
einen Längsschnitt durch die Übergangszone legt (Abb. 8). Dieser gibt 
gleichzeitig eine Erklärung für die plötzliche Verbreiterung der Wurzel. 
Hier zeigt sich sehr deutlich, daß die peripheren Lagen des Sklerenchym- 
ringes allmählich einen breiteren Durchmesser annehmen und die Wand- 
dicke zugleich wesentlich an Stärke abnimmt. Auch läßt sich ohne wei- 
teres erkennen, daß die Querwände dieser Schichten allmählich in eine 
horizontale Lage übergehen. 

Auch die Rhizodermis erfährt in der Übergangszone eine Veränderung, 
die aber wieder rückgängig gemacht wird. Während ihre Zellen im Stamm- 
innern und in der freien Wurzel in der Organrichtung gestreckte Elemente 
darstellen, sind sie in der Übergangszone stark radial gestreckt und zum 
Stamminnern hakenförmig umgebogen. 

Das über die Übergangszone Mitgeteilte beweist eindeutig, daß die 
Exodermis bereits im Stamm ausgebildet und auch mehrschichtig ist 
und sich hier nur in ihrem Bau der Außenrinde anpaßt. Ein Schnitt durch 
den Vegetationspunkt einer Wurzel, die den Stamm noch nicht durch- 
stoßen hatte, bestätigte diese Annahme auch entwicklungsgeschichtlich ; 
es läßt sich eine mehrschichtige Exodermis, die aus einer subprotoder- 
malen Ursprungszelle hervorgegangen ist, erkennen. 


V. Wurzeln in Wurzeln. 


Eine dem Auftreten von Wurzeln im Stamm entsprechende Erschei- 
nung findet man in der Ausbildung von völlig entwickelten Seitenwurzeln, 
die in der Hauptwurzel verlaufen. Die Wurzeln zweiter Ordnung wachsen 
im Außenmantel der Wurzel erster Ordnung parallel zur Achse nach 
unten und werden oft erst am Wurzelende frei. Schon JORGENSEN 
beschreibt diese Erscheinung an einer Puya spec. Sehr interessant ist, 
daß in diesem Falle die Wurzel zweiter Ordnung sich in ihren Geweben 
dem umgebenden Gewebe der Hautwurzel anpaßt. Die unterbrochene 
Außenrinde der Hauptwurzel wird durch eine verstärkte Wandverdickung 
der Seitenwurzelzellen ergänzt, während die zentral gelegenen und an 
die Innenrinde der Hauptwurzel angrenzenden Elemente des Außen- 
mantels der Seitenwurzel dünnere Wandungen aufweisen. Ich fand sogar 
Wurzeln dritter Ordnung in solehen zweiter Ordnung vollkommen ausge- 
bildet eingeschlossen. 

Die Abb. 9 zeigt eine Wurzel zweiter Ordnung, die in einer Wurzel 
erster Ordnung verläuft. Auch hier läßt sich eine gewisse Anpassung der 
Gewebe der eingeschlossenen Wurzel an ihre Umgebung erkennen. 

Diese interessante Erscheinung von vollkommen entwickelten Wurzeln 
in Wurzeln kann man vor allen Dingen in den apikalen Teilen der Mutter- 
wurzel beobachten, während basalwärts die Seitenwurzeln durchweg sehr 
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bald unter einem spitzen Winkel aus der Hauptwurzel hervortreten. Nach 
der endgiiltigen Ausbildung der Hauptwurzel bilden sich in der Nahe des 
Vegetationspunktes sehr bald zwei, oftmals sogar mehrere Seitenwurzeln, 
die eine kurze Strecke parallel zur Achse in der Mutterwurzel verlaufen, 
bevor sie aus dieser hervortreten. Der Meristemkegel der Hauptwurzeln 


Abb. 9. Aechmea Weilbachii: Wurzel 2. Ordnung (W;), die in einer Wurzel 1. Ordnung 
(W;) verläuft (siehe Text). 


stirbt anschließend ab. Dieselbe Bildung zeigen späterhin auch häufig die 
Seitenwurzeln. 

Die Abb. 10 und 11 lassen noch eine bemerkenswerte Sonderbildung bei 
der Entstehung von Seitenwurzeln erkennen. An ihrer Bildung nimmt 
noch eine dickwandige Wucherung der Innenrinde der Hauptwurzel 
teil, die sich peridermähnlich in genetischen Reihen entwickelt hat. 
Diese Wucherung bildet einen mechanischen Ersatz für die durch die 
Seitenwurzelbildung gesprengte Außenrinde der Hauptwurzel. 

Die Abb. 11 zeigt diese Wucherung der Innenrinde zwischen dem 
Zentralzylinder der Hauptwurzel und dem Außenmantel der Seiten- 
wurzel. Die Exodermis der eingeschlossenen Wurzel ist bereits mehr- 
schichtig, schließt sich aber im Bau ihrer Zellmembranen der Außenrinde 
der Hauptwurzel an. Zur Austrittsstelle hin erhöht sich noch die Zahl der 
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Abb. 10. Billbergia rosea. Schematische Darstellung der Zwillingswurzeln, die zum Teil 
noch in der Hauptwurzel eingeschlossen ist. Ex, Exodermis der Hauptwurzel, AR: 
Außenrinde der Hauptwurzel, JR,’ Innenrinde der Hauptwurzel, Z,: Zentralzylinder 
der Hauptwurzel, Ex,: Exodermis der Doppelwurzel, AR,: Außenrinde der Doppelwurzel, 
JR,: Innenrinde der Doppelwurzel, Z,, und Z,,; die beiden Zentralzylinder der 
_Doppelwurzel. W: Wucherung der Innenrinde. 





Abb. 11. Billbergia rosea. Vergrößerung der Wucherung der Innenrinde, Ausschnitt aus 
der schematischen Darstellung Abb. 10. Die Abbildung zeigt die genetischen Reihen. 
Links Hauptwurzel, rechts Seitenwurzel. 
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Exodermisschichten, und im Anschluß an die Exodermis der Mutter- 
wurzel nehmen die Zellwande auch allmählich ihr typisches exodermales 
Aussehen an. 

Eine weitere interessante Besonderheit in der Entstehung von Neben- 
wurzeln zeigt die Abb. 10 und 12, die eine Art von Zwillingsbildung einer 
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Abb. 12. Billbergia rosea. Querschnitt durch die Doppelwurzel. Die Hauptwurzel hat sich 
beim Anfertigen des Schnittes abgelöst (vgl. den Text). 


Seitenwurzel in einer Hauptwurzel darstellt. Zunächst der Insertionsstelle 
der Seitenwurzel sind zwei Stelen, die nur durch einen schmalen Streifen 
einer gemeinsamen Innenrinde getrennt sind, von einem einheitlichen 
Außenmantel umschlossen. Gelangt man beim Betrachten der Serien- 
schnitte weiter in die apikalen Zonen dieser Doppelwurzel, so sieht man, 
wie zunächst die gemeinsame Außenrinde V-förmig in die Innenrinde 
zwischen die beiden Stelen hineinwächst und später auch die Exodermis 
diesem Beispiel folgt (Abb. 10 und 12). Beim Austritt aus der Haupt- 
wurzel ist die Außenrinde bereits zwischen den beiden Stelen zusammen- 
gewachsen, und es erfolgt schließlich eine völlige Isolierung der beiden 
„Zwillingswurzeln‘“ voneinander. 


VI. Die Tropismen der Wurzel. 
Da die Wurzeln der Bromeliaceen nicht allein in ihrem Bau, sondern 
auch durch rankenartiges Umklammern von Stützen darauf hinweisen, 
daß sie im wesentlichen Haftorgane darstellen, so sei auch noch einiges 
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über ihr tropistisches Verhalten ge- 
sagt. Die Wurzeln haben stets die 
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Abb. 13. Aechmea fasciata. Rhizom und unterer 
Teil der Blattrosette. Teils thigmo-, teils 
hydrotrope Orientierung der Beiwurzeln. 
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Strang. Ein Querschnitt durch einen 
solchen fest verschlungenen Wurzel- 
strang läBt die Verklammerung noch 
deutlicher erkennen. Die Trichome 
der einzelnen Wurzeln stellen das 


Abb. 14. Ananas sativus. Breitseite einer abgeplatteten freien 

Wurzel. Rh: Rhizodermis, Sk: Sklerenchymring, JR: Innenrinde, 

zum Teil sind die Zellen schon resorbiert. En: Endodermis, Ez: 

Exodermis. Die Grenze zwischen Sklerenchymring (AuBenrinde) 
und Exodermis ist undeutlich. 
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i dar. Auch Seitenwurzeln werden gebildet, die sich 
um die benachbarten Hauptwurzeln winden und somit zur Erhöhung 
der Befestigung beitragen. Auch das häufige Emporwachsen von Wurzeln 
am Stamm läßt den Thigmotropismus erkennen. 
Ohne weiteres nachweisbar ist noch die Perzeption von Feuchtigkeits- 
gefällen. Die Wurzeln orientieren sich bei geeigneter Versuchsanstellung 
immer positiv hydrotrop. Dagegen reagieren sie auf Licht nicht; alle 








Abb. 15. Ananas sativus. Schmalseite einer abgeplatteten freien Wurzel. Rh: Rhizodermis 
Ex: Exodermis, AR: Außenrinde, JR: Innenrinde, zum Teil schon resorbiert, 
En: Endodermis. 


Versuche fielen negativ aus. Auch scheinen sie vollkommen ageotrop zu 
sein. Dies zeigt sich besonders an den epiphytischen Formen. Im dampf- 
gesättigten Raum wachsen die Wurzeln nach allen Richtungen. Sie 
können aber auch sofort nach Verlassen des Stengels senkrecht an diesem 
und an den Blättern emporklettern. 

Ein interessantes Bild gibt die Abb. 13 einer Aechmea fasciata wieder. 
Das Exemplar wurde mit gekürztem Rhizom in ein Reagenzglas einge- 
führt, das unterhalb des Rhizoms mit Wasser gefüllt war. Es bildeten 
sich sehr-schnell zahlreiche Wurzeln, die teils hydrotrop senkrecht nach 
unten zum Wasser hin strebten, teils thigmotrop am Stamm und an den 
Blättern emporwuchsen, so daß hier der Thigmotropismus den Hydro- 
tropismus überwand. 

Die feste Anklammerung von Wurzeln am Stengel findet man sehr 
häufig bei Ananas sativus an dem Laubschopf des durch den Fruchtstand 
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gewachsenen Stengels. Hier liegen die Wurzeln, die ebenfalls stammbiir- 
tige Beiwurzeln darstellen, fest am Stengel unter der Blattbasis an. Die 
Wurzeln sind nur sehr kurz und stets dorsiventral abgeplattet (Abb. 14, 
15). Das Mark und die Stele sind ellipsenförmig gebaut und außerdem 
tritt eine Verstärkung der dorsiventralen Abplattung noch dadurch ein, 
daß die Innenrinde an der Breitseite eine sehr erhöhte Anzahl von Zell- 
schichten ausbildet (Abb. 14). Trichome werden an diesen abgeplatteten 
Wurzeln nur an den beiden Kanten ausgebildet; sie dienen zur festeren 
Anklammerung an die Stengelperipherie. 

Die Neigung, sich dorsiventral abzuplatten, beschreibt SCHULZ noch 
für die Wurzeln bei Tillandsia juncea. 


VII. Sehlußbetrachtung. 


Die vorliegenden Untersuchungen haben folgendes ergeben: In der 
Deutung der Zellschichten der Bromeliaceenwurzeln gingen die Meinungen 
bisher stark auseinander. Es konnte gezeigt werden, daß die Bromeliaceen- 
wurzeln eine echte Exodermis besitzen, die entwicklungsgeschichtlich stets 
aus einer subprotodermalen Zellschichte hervorgeht und nach ihrem Bau 
und Chemismus eindeutig als solche angesprochen werden muß. Auf sie 
folgen eine Außen- und eine Innenrinde, die gleichfalls nicht nur in histo- 
logischer und funktioneller Hinsicht, sondern auch durch die Entstehungs- 
weise differenzierte Gewebe darstellen. 

Weiterhin hat sich ergeben, daß der anatomische Bau der Wurzel- 
gewebeelemente im jugendlichen Stadium ein wesentlich anderer ist 
als im Alter. Diese Tatsache ist für die Funktion der Bromeliaceen- 
wurzeln von grundlegender Bedeutung: Während die jungen Wurzeln 
noch der Absorption dienen können, haben die älteren nur noch die 
Aufgabe eines Haftorganes zu erfüllen. Hydro- und Thigmotropismus 
bei fehlendem Photo- und Geotropismus führen zur Anklammerung an die 
Stützen. Ein peripherer Sklerenchymring und ein zentraler mechanischer 
Strang sorgen für Festigkeit, der feinere Bau der Elemente ermöglicht 
einerseits das Winden und sorgt andererseits für Zugfestigkeit. 

In späterem Alter ermöglicht die Resorption der Innenrinde ein 
kapillares Aufsteigen von Wasser, dessen Verdunstung durch Ver- 
korkung von Außenrinde und Exodermis verhindert wird. 

Die Beiwurzeln verlaufen oft durch lange Strecken im Stamm, 
Seitenwurzeln entsprechend in Hauptwurzeln. Im Inneren dieser Organe 
sind die Wurzeln nicht nur gegen Austrocknung geschützt, es ist vielmehr 
anzunehmen, daß sie sich hier mit Wasser versorgen, das bei den Bromelia- 
ceen ja im wesentlichen von den Blättern aufgenommen wird. Das reiche 
mechanische Material dieser eingeschlossenen Wurzeln festigt die Organe, 
in denen sie liegen, erheblich. Hier wird auch die Exodermis gleich der 
Außenrinde sklerenchymatisch entwickelt; da sie als Schutzscheide an 


Planta Bd. 31. 34 
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dieser Stelle nicht erforderlich ist, wird sie mit zur mechanischen Ver- 
stärkung herangezogen. 


Zum Schluß ist es mir eine angenehme Pflicht, Herrn Prof. Dr. H. v. Gurrzn- 
BERG, unter dessen Leitung ich diese Arbeit ausführte, für die freundliche Unter- 
stützung und für das meiner Arbeit entgegengebrachte Interesse auch an dieser 
Stelle meinen aufrichtigsten Dank auszusprechen. Gleichzeitig möchte ich auch 
Herrn Prof. Bavcu für seine wertvollen Ratschläge danken. 
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(Aus den Botanischen Anstalten der Universität Göttingen.) 


ÜBER DIE EINWIRKUNG VON KURZTAGSBLÄTTERN AUF 
IM LANGTAG BEFINDLICHE BLÄTTER UND STENGELTEILE 
DER GLEICHEN PFLANZE. 
UNTERSUCHUNGEN 
ZUR FRAGE NACH EINEM FORMBEEINFLUSSENDEN WIRKSTOFF. 
Von 
RicHaRD HARDER und Hans von Wrrscx. 


Mit 14 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 22. November 1940.) 


Die zu den Kurztagspflanzen gehörige Crassulacee Kalanchoe Bloß- 
jeldiana hat verschieden gestaltete Blätter, je nach dem, ob sie im sommer- 
lichen Langtag oder im neunstündigen Kurztag kultiviert wird. Im 
langen Tag sind die Blätter groß, dünn, löffelförmig gekrümmt, lang- 
gestielt, + horizontal stehend und durch lange Stengelinternodien von- 
einander getrennt; im Kurztag sind sie dagegen klein, straff, stiellos, 
infolge Fehlens von Stengelinternodien rosettenförmig gestaucht, schräg 
nach oben stehend und außerordentlich saftreich’. Drückt man das 
Verhältnis des Saftgehaltes der Blätter zu deren Oberfläche zahlen- 
mäßig aus, indem man den durch Frisch- und Trockengewichtsbestimmun g 
ermittelten Wassergehalt auf 1000 qmm der aus einer Lichtpause des 
frischen Blattes planimetrisch festgestellten Blattfläche bezieht, so erhält 
man als „Sukkulenzwert‘ Zahlen, die bei den im Kurztag gewachsenen 
Pflanzen etwa 3mal höher sind als bei den Langtagsindividuen. Dabei 
sind aber nicht alle Blätter einer Pflanze gleich stark sukkulent, sondern 
die jungen sind immer relativ saftarm und werden erst allmählich mit 
zunehmendem Alter sukkulenter (HARDER und v. Wirscu 1940, ITI). 
Da die Blätter von Kalanchoe Bloßfeldiana langsam und sehr lange 
wachsen, dauert es viele Wochen, selbst Monate, bis sie ihre endgültige 
Größe und Sukkulenz erreicht haben. | 

Nun hängen der Sukkulenzwert und die Blattform aber nicht nur von 
den Beleuchtungsbedingungen ab, unter denen die Blatter sich entfaltet 
und ihre erste Entwicklung durchgemacht haben, sondern auch die 
späteren Verhältnisse wirken noch bis zum Erlöschen des Wachstums 
des Blattes ein. Gestalt und Sukkulenz des Blattes werden also nicht 
etwa in einer für die ganze spätere Entwicklung maßgeblichen sensiblen 
Periode bestimmt, wie es z. B. bei der Musterbildung der Blüten vieler 


1 Daß die Blattgestalt durch die Dauer der täglichen Beleuchtung beeinflußt 
wird, haben ganz kürzlich auch v. WETTSTEIN und PrRSCHLE (1940) für Hyoscyamus 
niger und andere Objekte beschrieben. 
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Pflanzen der Fall ist (Harper 1938), sondern die Blätter bleiben noch 
außerordentlich lange beeinflußbar. Setzt man also Pflanzen aus dem 
Ton tn re Lars: ne ap Heron nicht nur die sich in der ver- 

n Tageslänge neu bildenden, sondern auch die bereits an der 
ae vorhandenen Blatter — so weit sie nicht schon gar zu alt 
waren — eine Steigerung ihrer Sukkulenz. 

Diese langanhaltende groBe Reaktionsbereitschaft der Blatter regte 
zur Untersuchung der Frage an, ob es nicht vielleicht möglich sei, die 
Blatter durch Fernwirkung sich gegenseitig beeinflussen zu lassen, indem 
man einige Blatter einer Pflanze in den Kurztag bringt, die anderen 
aber im Langtag läßt. Hoffnung auf ein positives Ergebnis solcher Ver- 
suche, aus denen auf die stoffliche Grundlage der Gestaltung zu schließen 
wäre, gaben uns zwei früher gemachte Beobachtungen. Bei der Unter- 
suchung der Bedingungen der Blütenbildung unseres Versuchsobjektes 
hatten wir gefunden, daß es genügt, ein einziges Laubblatt in den Kurz- 
tag zu bringen, um an der sich mit ihren sämtlichen übrigen Teilen im 
Langtag befindenden Pflanze das Blühen herbeizuführen (HARDER und 
v. Wırsch 1940, I); auch bei Kalanchoe Bloßfeldiana werden also wie 
bei anderen Pflanzen (vgl. z. B. CAILACHIAN 1937, 1939; Mosukow 1937; 
Hamner und Bonner 1939; MELcHERs 1936, 1937, 1939; GERHARD 1940) 
Hormone in den Laubblättern gebildet und von hier aus in die übrige 
Pflanze ausgesandt. Ferner hatten wir bei Umsetzungsversuchen aus 
einer Tageslänge in eine andere beobachtet, daß die nach dem Tages- 
längenwechsel sich neu bildenden ersten Blätter nicht immer die reinen 
Merkmale der neuen Tageslänge zur Schau trugen, sondern teilweise 
Mittelbildungen zwischen der den alten und den jetzigen Beleuchtungs- 
bedingungen entsprechenden Form darstellten. Es lagen also Nach- 
wirkungen der voraufgegangenen Tageslänge vor, die wohl kaum anders 
als stofflicher Natur sein konnten. Auf Grund dieser beiden Feststellungen 
über Wirkstoff-Fernwirkungen konnte man mit einer gewissen Wahr- 
scheinlichkeit auch auf einen positiven Ausfall der Übertragung der 
Sukkulenz und Gestalt von einem unter lokaler Kurztagseinwirkung 
stehenden Blatt auf andere, an der gleichen Pflanze im Langtag befind- 
liche Blätter hoffen. Bei diesen Versuchen mußte sich gleichzeitig mit 
ergeben, ob auch die Länge der Internodien, die ja bei den Kurztags- 
exemplaren viel kleiner ist als bei den Langtagsindividuen, ebenfalls 
durch Fernwirkung von Kurztagsblättern aus beeinflußt werden kann’. 


I. Methodik. 
Die Versuche wurden an Pflanzen durchgeführt, die am 31. 1. 40. aus- 
gesät worden waren. Sie standen dauernd in natürlicher Tageslänge, 
1 Ein kurzer Bericht über einen Teil der Ergebnisse ist in den Nachrichten der 


Göttinger Akademie der Wissenschaften als vorläufige Mitteilung erschienen 
(Harper und v. WirrscH 1940, IV). 
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also ab 21.3. in mehr als 12stündigem Langtag. Bei Versuchsbeginn 
am 26. 6. waren sie 10—12 cm hoch und ss zum größten Teil 8 Laub- 


blattpaare, von denen jedoch noch 
keines völlig ausgewachsen war. 


Das älteste, unterste Blattpaar À 


vergrößerte seine Länge im Laufe des 
nächsten Monats noch um 5—10% 
und fiel dann meistens bald ab; die 


nächsten 3—4 Paare wurden innerhalb ~ 
des nächsten Vierteljahres um 10 bis © 


30% länger, und die 3 jüngsten hatten 
noch stärkeren Zuwachs: am 3. Paar 
von oben wurde die Länge um etwa 
50 und mehr Prozent vergrößert, bei 
den noch jüngeren verdoppelt bis ver- 





Abb.1. Kurztagssäckchen und Messing- 
bügel mit Druckknopf (am linken Ende). 


dreifacht. Alle diese Angaben sind Durchschnittswerte, einzelne Blätter 
verhielten sich individuell anders. Der Höhenzuwachs des Stengels 





Abb. 2. Nummerntolge der Knoten. Knoten mit Kurztagssäckchen 0, höhere +1, +2 usw., 
tiefere — 1 usw. 


innerhalb des folgenden Vierteljahrs betrug einige Zentimeter; mit der 
Verlängerung des Stengels wurden auch einige (meist 2) neue Blattpaare 


je Pflanze angelegt. 








Abb. 3. Blick von oben auf den Gipfel einer 
Langtagskontrollpflanze 


(Serie K). 





Abb.4. Kennzeichnung der einzelnen Blätter. 
L nach links, R nach rechts, V nach vorne 
und H nach hinten gerichtete Blätter. 
OL, 0,V und 0,R sind Blätter mit 
Kurztagssäckchen (Fettdruck!). 





Richard Harder und Hans von Witsch: 





Am 26. 6. wurden an gleich- 
mäßig entwickelten Pflanzen 
mit meist 8 Blattpaaren be- 
stimmte Blätter in 9stündigen 
Kurztag gebracht. Die Kurz- 
tagsbehandlung erfolgte durch 
Uberschieben von Säckchen 

aus lichtundurchlässigem 

schwarzem Stoff über die ein- 
zelnen Blätter (Abb. 2); das 
Ende des Säckchens wurde 
durch einen flachen Messing- 
bügel, der in seiner Mitte mit 
einer Ausbiegung für den Blattstiel 
versehen war, mittels Druckknop- 
fes lichtdicht verschlossen (Abb. 1). 
Die Säckehen blieben von nach- 
mittags 171/, Uhr bis morgens 81/, 
Uhr an der Pflanze; die in ihnen 
steckenden Blätter erhielten also 
9stündigen Kurztag. Die übrigen 
Teile der Pflanze waren dagegen 
dem Langtag ausgesetzt. 

Alle Blätter erhielten Kenn- 
ziffern und -buchstaben. Zunächst 
wurden alle Knoten nummeriert, 
und zwar bekamen die Knoten mit 
Kurztagsblättern die Zahl 0, die 
darüber stehenden in aufsteigender 
Folge +1, +2 usw., die darunter 
befindlichen in absteigender Rich- 
tung —1, —2 usw. (Abb. 2). Wur- 
den an mehr als einem Knoten 
Kurztagssäckchen gesetzt, so wur- 
den die zusätzlichen, über dem 
0-Knoten stehenden mit 0, und 0, 
bezeichnet. Das links vom Stengel 
stehende Blatt jedes Paares — die 
Blattstellung bei Kalanchoe ist 
kreuzgegenstandig (Abb. 3) — wurde 
durch L, das rechts stehende durch 
R gekennzeichnet; die Blatter an 
dem kreuzständigen Paar wurden 
V und H genannt, je nachdem, ob 
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sie nach vorne oder nach hinten gerichtet waren (Abb.4). Alle L-, 
alle R-, alle V- und alle H-Blätter stehen also in senkrechten Reihen 
übereinander. In Abb. 5 sind diese 





Verhältnisse schematisch darge- 3 + 5 > à 
stellt; und zwar sind die links und N ‘ » N = 
rechts vom Stengel stehenden Blät- i ù A \ 5 
ter durch lange Striche, die dazu x 7 7 7 Fr 2 
kreuzständigen nach vorne und / = / S | / > 5 
hinten gerichteten durch kurze < 
eingezeichnet!. Diejenigen Blätter, ? ? ¥ 3 = 
die Kurztag erhielten, sind durch x x & $ 


einen dicken Strich und durch 
Fettdruck gekennzeichnet. 

Es wurden 1, 3 und 5 Blatter , 
je Pflanze in den Kurztag gebracht; 
die betreffenden Serien wurden dem- 
entsprechend J, /II und V genannt. 
Serie J wurde in 2 Untergruppen ws 
aufgeteilt, bei denen das Kurztags- ? 
sickchen am 2. Knoten von unten 
(Serie Z,,) oder am 3. Knoten von 
oben (Serie Z,) gesetzt wurde (vgl. 
Abb.5); dadurch sollte geprüft wer- 
den, ob das Alter der Blätter einen 
Einfluß auf den Ausfall des Experi- 
ments hat. Bei der J,,-Gruppe stan- 
den also bei Versuchsbeginn an den 
zu diesem Zeitpunkt Sknotigen 
Pflanzen 6 Plus-Blattpaareoberhalb | 
und nur 1 Minus-Paar unterhalb des ~ 
Knotens 0, bei den /,-Pflanzen da- 
gegen gab es nur 2 Plus-, aber 
5 Minus-Wirtel. Wo 3 Blatter in 
den Kurztag kamen, erhielt eines 
der Blatter des 5. Paares von unten 
ein Säckchen und beide Blätter am 
6. Knoten. Wurden 5 Blätter in 
den Kurztag gebracht, so wurde 
das 4. und 5. Blattpaar von unten 
dazu gewählt und vom 6. Knoten 
eines der beiden Blätter. Jede 
Gruppe bestand aus 10 Pflanzen (im ganzen also 40), zu denen noch 





sel 
Die Kontrollpflanzen A hatten keine Kurztagrblätter, 





rel 
oR OL 


bei JIT die Blätter OV, 0,1 und 0,R, bei V die Blätter OL, 





rel 
### OL 
el 


+6R 
+2R 


bei Jo das Blatt 01, 
(durch dicke Striche gekennzeichnet). 


Schematische Darstellung der Pflanzen mit 1, 3 und 5 Kurztagsblättern. L- und R-Blätter rechts und links vom 


Beschaucr, V- und H-Blätter (kurze Striche!) kreuzständig dazu nach vorne und hinten gerichtet. Kurztag erhielten: hei 


Ina 


lait OL, 








Abb, 


= sa = SI 
% 
? T Ss 


1 Richtiger wäre eine Darstellung in Diagrammform gewesen; sie nimmt aber. 
besonders bei Eintragung von Zahlen, wesentlich mehr Platz ein. 
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20 gleichentwickelte Kontrollpflanzen (K) kamen, die keine Kurztags- 
säckchen erhielten. Auch bei den Kontrollen wurden die Blattpaare 
nicht einfach in einer Richtung durchnummeriert, sondern das 5. Blatt- 
paar von unten (an der Pflanze wurde es bei Versuchsbeginn durch einen 

gekennzeichnet, während die mit Säckchen zu versehen- 
den Blätter der Versuchspflanzen durch einen Seidenfaden am Blatt- 
stiel markiert wurden) wurde 0 genannt. Der 0-Knoten wurde übrigens 
bei einigen Pflanzen jeder Gruppe um 1 Stockwerk höher oder tiefer 
gelegt (und damit natürlich auch die Anbringung der Kurztagsbeutel- 
chen), um etwaige Einflüsse der Höhe am Stengel mit zu erfassen; 
auch hatten nicht sämtliche Versuchspflanzen nur 8 Blattpaare, sondern 
bei einigen war bereits ein 9. Paar vorhanden, ganz selten waren auch 
erst 7 Paare entwickelt. 


II. Versuchsergebnisse. 
A. Blätter. 

Am 3.9. und am 3. 10. wurden bei einer Anzahl von Pflanzen aller 
Gruppen Sukkulenzbestimmungen gemacht. Das Material machte einen 
außerordentlich einheitlichen Eindruck, so daß kein Zweifel besteht, daß 
die Werte, die dabei ermittelt wurden, ebenso an den übrigen Pflanzen 
verwirklicht waren. Bevor auf die Ergebnisse der Sukkulenzmessungen 
eingegangen wird, sei vorerst noch kurz über die Blütenbildung berichtet. 


Bei den Pflanzen mit 5 Kurztagsblättern (Serie V) waren schon bei einer Proto- 
kollaufnahme am 26. 7. an allen Exemplaren Blütenstandsanlagen — zum Teil schon 
mit eben erkennbaren Knospen — festzustellen, am 3.9. waren die Blütenstände 
bis 6cm hoch. In der Serie III mit 3 Kurztagsblättern war die Blütenbildung 
zwar auch am 26. 7. bereits eingeleitet, die Länge der Blütenstandsanlagen war aber 
geringer und am 3.9. waren sie erst 11/,—3 cm hoch. An den Pflanzen mit nur 
1 Kurztagsblatt waren am 26. 7. überhaupt noch keine Blütenstandsanlagen sicht- 
bar, aus der Form und gewissen Wölbungen des obersten Blattpaares konnte aber 
geschlossen werden, daß sich unter ihm bereits eine Blütenstandsanlage verbarg, 
und zwar traf dies für alle 10 Exemplare zu, bei denen ein Laubblatt in der oberen 
Stengelregion das Kurztagssäckchen erhalten hatte (I,). Bei der Serie mit einem 
Kurztagssickchen nahe der Stengelbasis (J,,) ließ dagegen am 26.7. noch nichts 
auf baldiges Erscheinen von Blütenständen schließen. Dieser Unterschied zwischen 
der I,- und der I,,-Serie wurde später noch deutlicher: am 3. 9. hatten alle J,-Pflanzen 
Blütenstände von 1—11/, cm Hôke, die J,,-Pflanzen waren dagegen noch sämtlich 
steril. Auch die Kontrollpflanzen waren am 3.9. noch ohne Blütenstandsanlagen. 

Auch einen Monat später (3. 10.) hatten die J,,-Pflanzen und die Kontrollen 
noch keine Blütenstandsanlagen; bei den übrigen Serien wurde folgendes fest- 
gestellt: Z,, langster Blütenstand 7 cm, keine Knospe aufgeblüht; I/II, längster 
Blütenstand 10 cm, an der weitest entwickelten Pflanze 1 Blüte geöffnet; V, längster 
Blütenstand 13 cm, an der besten Pflanze 6 Blüten entfaltet. 


Durch diese Beobachtungen wird also unser früheres Ergebnis be- 
stätigt, daß nämlich die Blütenbildung im Langtag um so stärker ge- 
fördert wird, je mehr Kurztagsblätter sich an einer Pflanze befinden 
(HARDER und v. Wrrsch 1940, I). Neu ist dagegen die Feststellung, daß 
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bei Vorhandensein nur eines Kurztagsblattes dieses mindestens innerhalb 
unserer Beobachtungszeit von 3 Monaten gänzlich unwirksam ist, wenn 
es sich in der unteren Region der Pflanze befindet!. 


1. Sukkulenzwerte der Kontrollpflanzen. 


Die Kontrollpflanzen hatten sich seit Versuchsbeginn (26. 6.) bis zum 
3.9. um rund 5cm verlängert und hatten 2—3 neue Blattpaare hinzu- 
bekommen; das unterste Blattpaar war bei etwa der Hälfte der Pflanzen 
abgefallen. Am 3. 10. fehlten im allgemeinen die beiden unteren Paare, 
dafür war der Zuwachs an der Spitze noch fortgeschritten. 

Zwei Beispiele für die Sukkulenz der Blätter am 3. 9. enthält Tabelle 1. 
Bei Pflanze K5 bewegten sich die Sukkulenzwerte zwischen 0,60 und 0,94, 
bei Pflanze K12 zwischen 0,64 und 0,99; die Mittelwerte waren 0,83 
und 0,81. 1 Monat später lagen die Sukuklenzwerte bei den beiden nun 
untersuchten Pflanzen K2 und K11 deutlich etwas höher (Extreme 
bei K2 0,68 und 1,01, bei K11 0,68 und 1,12; Mittelwerte 0,89 und 0,95). 
Dieser Anstieg der Sukkulenz ist auf die zunehmende Verkürzung der 
natürlichen Tageslänge zurückzuführen. Die Pflanzen hatten während 
des ganzen Sommers im natürlichen Langtag gestanden, der gegen 
den Herbst dauernd kürzer wurde, so daß die Tageslänge sich immer 
mehr dem Kurztag näherte. Die Versuchspflanzen wurden allerdings 
vom 12.9. ab nachts von morgens 1 Uhr bis Tagesanbruch bzw. 
Öffnung des wegen der Kriegsverdunkelung auch über die beleuchteten 
Serien gespannten Dunkeltücher elektrisch beleuchtet (Lichtintensität 
in der Gipfelhöhe der Pflanzen etwa 900 Lux), bekamen also 18stündigen 
Langtag; bei der trägen Reaktion der Kalanchoe-Blätter wirkte sich die 
vor dem September herrschende relative Tageskürze aber doch noch auf 
die Blattsukkulenz aus und trieb diese etwas in die Höhe. 

Die Sukkulenzgrade der beiden Blätter eines Paares unterschieden 
sich im allgemeinen nur sehr wenig voneinander; in nur 2 von 35 Fällen 
betrug die Differenz etwas mehr als 10%. Auch die Größe der Blätter 
war paarweise gleich (Abb. 3). 

Die niedrigsten Sukkulenzwerte hatten EN die jüngsten 
Blätter, was sich mit unseren früheren Feststellungen (1940, III) deckt. 
Bei der Messung am 3.9. lag das Maximum bei den ältesten Blättern, 
während am 3. 10. in der mittleren Region der Pflanze noch etwas höhere 


1 Anmerkung nach Abschluß des Manuskripts am 21. 11.: Die I,,-Serie und die 
Kontrollpflanzen sind auch jetzt noch völlig blütenlos. Auch nach 5 Monaten war 
durch die u-Blatter also noch keine Wirkung erzielt. Bei I, ist an der einzigen noch 
vorhandenen Pflanze der Blütenstand 15 cm hoch, erst wenige Knospen sind an ihm 
geöffnet; bei Serie III ist die größte Blütenstandslänge 21 cm, bis auf wenige 
Knospen sind alle Blüten geöffnet, abgeblüht ist noch nichts; bei Serie V ist der 
längste Blütenstand 25 cm hoch, noch geschlossene Knospen sind nirgends mehr 
vorhanden, 1 Pflanze ist bereits völlig abgeblüht. 
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Tabelle 1. Sukkulenzwerte der Kontrollpflanzen aus dem natürlichen 

































Langtag. 
A’ssaat am 31.1.40, Messung am 3.9.40 und 3. 10. 40. 
3.9. 3.10. 
Blatt K 12 Kö K?2 K 11 
Sukkul. | Diff. % | Sukkul. | Diff. % | Sukkul. | Diff. % | Sukkul. | Diff. % 
+ 2d — Ti ws _ | ox | 2, =m 
+7R — — 0,68 , ner + 
+6v| — = 0,75 0,74 
+6H | — wats LE — | o72 | #2 | 068 | 38 
+5L | 0,64 0,63 0,91 0,91 
+5R | 066 | %! | 0,60 | 59 | oo | 2! | 090 | 11 
+4V | 0,79 0,84 0,94 1,12 
+4H | os2 | *8 | 083 | 22 | 101 | 74 | 101 | 109 
Hk) geen ae - lue lt 
+2V | 0,76 0,86 0,91 1,03 
42H | 073 | 26 | 086 | % | 100 | 9 | o97 | 2 
+1L | 0,78 0,86 1,00 0,92 
+1R | 076 | 26 | oss | 36 | 09 | 3! | 092 | %° 
OV 0,77 0,86 0,81 1,02 
on | 0:74 | +1 | oss | 23 | os | 74 | 100 | 2° 
—ıL | os 0,82 0,92 _ 
—1R | o76 | & | 073 | 123 | 085 | 2 | 095 | — 
—2v | 0,8 0,85 0,91 0,95 2 
—2H | oss | % | ose | 37 | oss | 34 | 104 | % 
Zr | 22 | om | oo} = | — | = | - 
—4v | 0,8 = ee wa 
me) 2 on Zi “a Je ne = = 
Mittel | 0,81 0,83 0,89 0,95 | 


























Werte vorhanden waren. Das kommt daher, daß die ältesten, schon 
dicht vor dem Abfallen stehenden Blätter die allgemeine Sukkulenz- 
zunahme in geringerem Maße mitmachten als die noch reaktionsfähigeren 
Blätter mittleren Alters. Diese unterschiedliche Reaktionsfähigkeit der 
verschieden alten Blätter muß für die richtige Auswertung der Versuchs- 
ergebnisse durchaus mit in Rechnung gestellt werden. 


2. Sukkulenzwerte der mit Kurztagssäckchen versehenen Blätter. 

In allen Serien, in denen sich Blätter in Kurztagssäckchen befanden. 
war deren Sukkulenz sehr wesentlich höher als die der Blätter der 
Kontrollpflanzen. Die starke Dickenzunahme der Säckchenblätter ließ 
sich bei allen Versuchspflanzen schon durch einfaches Betasten mit voller 
Sicherheit feststellen. Am 3. 9. wurden 14 Pflanzen genau durchgemessen. 
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ihre 36 Kurztagsblätter hatten den mittleren Sukkulenzgrad 1,38. Gegen- 
über dem Mittelwert der Kontrollpflanzen (0,81 und 0,83) war die Sukku- 
lenz durch den Aufenthalt in den Kurztagssäckchen vom 26.6. bis 
3.9. also um fast 70% gestiegen. 

Am 3.10. wurden 8 weitere Pflanzen mit zusammen % Säckchen- 
blättern durchgemessen. Der Mittelwert der Sukkulenz dieser Kurztags- 
blätter war 1,55. Durch die weitere Kurztagsexposition während eines 
Monats war die Sukkulenz also noch weiter gestiegen; da aber auch der 
Mittelwert der Kontrollpflanzen zugenommen hatte (0,89 und 0,95), so war 
das Verhältnis zwischen dem Sukkulenzwert der Kurztagsblätter und 
dem der im Langtag verbliebenen Kontrollpflanzen das gleiche wie 
1 Monat vorher. Eine nennenswerte Verringerung der Blattflache durch den 
Kurztagsaufenthalt war nicht zu bemerken, da die Blätter bei Versuchs- 
beginn schon ziemlich weit ausgewachsen waren und daher zwar noch 
dicker, aber nicht mehr kleiner werden konnten. 


3. Sukkulenzwerte und Gestalt der im Langtag verbliebenen Blätter an 
Pflanzen mit einzelnen Kurztagsblättern. 


a) Pflanzen mit 1 Kurztagsblatt. 


a) Kurztagsblatt im oberen Teil der Pflanze. 

ax) Sukkulenz. Von der Serie J, wurden am 3.9. 4 Pflanzen genau 
durchgemessen. Das Ergebnis enthält Tabelle 2. 

Wie schon gesagt, war die Sukkulenz der mit Säckchen versehenen 
Blätter (OL, Fettdruck) stark erhöht, ihr höchster Wert bei den Z,-Pflanzen 
war 1,48. Bei den den Kurztagsblättern gegenüberstehenden Blättern (OR) 
war dagegen die Sukkulenz nicht gesteigert (Höchstwert 0,92, Mittel 0,82). 
Es bestand daher am Knoten 0 ein starker Unterschied in der Sukkulenz 
der beiden einander gegenüberstehenden Blätter (s. Differenzprozente in 
Tabelle 2). Im Maximum war das Kurztagsblatt um 76,6% sukkulenter 
als das am selben Knoten auf der gegenüberliegenden Seite stehende 
Langtagsblatt. 

Ebensowenig wie auf das Gegenblatt lag ein Einfluß auf die gesamten 
tiefer am Stengel sitzenden Blätter (—1 bis —4 der Tabelle) vor. Die 
Werte streuten zwar ziemlich stark, bewegten sich aber doch innerhalb 
des gleichen Bereiches wie die der säckchenfrei gebliebenen R-Blätter 
des Versuchswirtels; bei letzteren waren die Extreme 0,74 und 0,92, bei 
den unteren Paaren 0,79 und 1,01. Dieser geringe Anstieg besagt nichts. 

Gehen wir höher am Stengel empor, so finden wir, daß auch das 
nächstfolgende, gegen das Versuchsblattpaar um 90° gedrehte Blatt- 
paar (+1V und + 1H der Tabelle) mit Werten zwischen 0,81 und 0,88 
keine nennenswerte Erhöhung seiner Sukkulenz aufweist. 

Alle in nächster Umgebung des Kurztagsblattes stehenden Blätter 
waren also offenbar unbeeinflußt geblieben, so daß man danach den 
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Eindruck gewinnt, als ob die Sukkulenzsteigerung sich allein auf die 
mit Säckchen behandelten Blatter beschränke. 


Tabelle 2. Sukkulenzwerte der Blätter an den Pflanzen mit 1 Kurz- 
tagsblatt in der oberen Region (Serie J,). 


Kurztagssäckchen ab 26. 6.40, Messung am 3.9. 40. 











Blatt Io3 Io4 Zo6 Zo8 
Sukkul. | Diff. % | Sukkul. | Diff. % | Sukkul. | Diff. % | Sukkul. | Diff. % 

RL = on 1,18 | 134 

+4R | — a - — | oss Ir 078 | +718 

+3V | 0,85 = 0,96 _ _| 0,96 

+3H | 08 50h _ — | o91 5.51 0,9 3,1 

top | 087 [+782] dor [+900] 38 | +saa] 28 | + o32 

+1V | os 0,88 0,82 0,86 

+1H | 0,85 491 081 8,61 0,82 0,01 0,86 0,0 
oL | 1,36 1,48 1,29 1,44 = 
oR | 077 | +766! 086 | +721) 07 | +743) 0 | + 58.7 

—1v | 0,8 0,79 0,82 0,83 a 

—1H | 078 51] 0,80 13] 0,85 3,71 0,90 7,1 

—2L | 0,8 0,84 0,91 ARS 

—2R | 0,79 | +14] 08 | + 37T 097 | 9] oo | + 123 

—3v | 0,8 ol :— _ | oo we s 

—3H | 0:84 0! 0,98 m u. 

SEE ri 0,95 „1 x 

Da — 108% 0,0! _ ri N: = 


























Tatsächlich fand aber doch eine starke Fernwirkung statt, und zwar 
lag diese am 2. Knoten oberhalb des behandelten Blattpaares (+2) 
(Abb. 6). Die Blätter dieses Paares stehen ja wieder genau senkrecht 
über dem behandelten Paar, so daß hier auch wieder ein L- und ein R-Blatt 
vorliegt. Diese beiden Blätter des + 2-Knotens verhielten sich nun bei 
allen Versuchspflanzen untereinander grundverschieden. Die R-Blätter, 
die über dem nicht behandelten Blatt des Versuchsknotens stehen, 
zeigten völlig ,normale‘ Sukkulenzwerte (0,78—0,91), die L-Blätter da- 
gegen wiesen Sukkulenzwerte zwischen 1,43 und 1,72 auf! Ihr mittlerer 
Sukkulenzgrad war 1,53; sie waren also mindestens ebenso sukkulent 
wie die mit den Säckchen behandelten Blätter, deren Sukkulenzmittel- 
wert nur 1,39 war. Ebenso wie die Blätter des Versuchspaares sich in 
ihrer Sukkulenz stark unterschieden, lagen also auch in den genau über 
dem 0-Knoten stehenden Blattpaar sehr starke Unterschiede vor. Die 
Sukkulenz der genau über dem Kurztagsblatt stehenden Blätter war bis 
89% größer als die der über dem nichtsukkulenten Langtagspartner des 
Versuchswirtels stehenden R-Blätter. 
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Tatsächlich ging also von dem Kurztagsblatt einer Pflanze eine sehr 
starke Fernwirkung aus!, die aber lokal eng begrenzt war. Die dabei 
bestehenden Zusammenhänge dürften folgende sein: 

Unter der Kurztagswirkung entsteht in der Blattspreite ein form- 
beeinflussender Stoff, der sich zunächst auf das Gewebe der Spreite selbst 
geltend macht; er wird dann durch den Blattstiel in den Stengel geleitet, 
breitet sich hier aber nicht allseitig aus, 1,8 
sondern bewegt sich genau senkrecht ## Pe a ae oan w 
nach oben. Daher bleiben sowohl das pr 
Nachbarblatt am Versuchsknoten 0, 
als auch die ‚„‚quer‘‘ zum Versuchspaar 496—~| "03 
stehenden beiden Blätter des nächsten 
Quirls (+1) und schließlich das nicht mes or a 088 wal 
über dem Kurztagsblatt stehende Blatt 2 
des + 2-Wirtels unbeeinflußt. 

Wenn diese Annahme richtig ist, u 
dürfen die Blätter am 3. Knoten wieder is 
keinen Einflu8 zeigen, was auch zutrifft 
(+3V, H in Tabelle 2), am 4. Wirtel ae © 
müssen dagegen die L-Blätter stärker 


sukkulent sein als die R-Blätter. Auch ass] 
das entspricht, wenigstens bei den bei- 





ah , 10 
den Versuchspflanzer, die in dieser nn | 
Hohe schon Blatter von sicher meBbarer -2 
Länge besaßen, ganz den Erwartungen? 

Abb.6. Sukkulenzwerte der Blätter der 
(Abb. 6). Versuchspflanze 108 am 3.9.40. Das 


Den sehr großen Unterschieden Blatt 0L u seit 26. 6. im 

in den Sukkulenzwerten der L- und . 

R-Blätter oberhalb des Versuchsknotens stehen Unterschiede von nur 
wenigen Prozent (höchstens 12,3) an den Blättern unterhalb des Versuchs- 
wirtels und an allen zum Versuchspaar kreuzständigen Blättern gegen- 
über. Dabei lag der Unterschied zwischen den L- und R-Blättern unter- 
halb des Versuchspaares nicht immer im gleichen Sinne, sondern in 
manchen Fällen war das L-Blatt stärker sukkulent als das R-Blatt, was 
in der Tabelle durch ein +-Zeichen bei dem Prozentwert ausgedrückt ist, 


1 Die höheren Werte bei den +2L- als bei den OL-Blättern können Zufall sein, 
haben ihre Ursache aber sehr wahrscheinlich darin, daß die Blätter des + 2-Wirtels 
bei Versuchsbeginn noch weniger ausgewachsen und daher noch stärker reaktions- 
fähig waren als die des 0-Wirtels. Jedenfalls wird man aus den höheren Sukkulenz- 
werten nicht folgern dürfen, daß durch Fernwirkung an sich ein höherer Sukkulenz- 
grad erreicht würde als durch direkte Kurztagseinwirkung. Wir kommen auf diesen 
Punkt unten zurück. 

2 Auch an den anderen Pflanzen waren die +4-Blätter schon zu erkennen, sie 
waren aber noch so klein, daß sowohl die Bestimmung ihrer Fläche wie auch ihres 
Trockengewichts zu fehlerhaft wurde, um sichere Schlüsse ziehen zu können. 
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in anderen war es umgekehrt (Pflanze 1,6, —-Zeichen in der Tabelle). 
Daraus muß man aber folgern, daß es sich bei den 3 Fällen einer geringen 
Steigerung der Sukkulenz des L-Blattes im —2-Wirtel (Pflanzen 7,3, I,4, 
I,8), die man als eine schwache positive Beeinflussung durch das senk- 
recht darüber stehende Kurztagsblatt (OL) auslegen könnte, offenbar um 
Zufall handelt. Dieser Schluß wird noch dadurch gestützt, daß auch 
bei den im folgenden zu besprechenden weiteren Messungen keine ein- 
deutige Förderung der Sukkulenz der unterhalb des Versuchsknotens 
stehenden Blätter beobachtet werden konnte; sondern auch bei ihnen 
war teils das unter dem Kurztagsblatt stehende, teils das Gegenblatt 
etwas stärker sukkulent. 

Man gewinnt also den Eindruck, daß der maßgebliche Stoff nur auf- 
wärts, nicht abwärts geleitet wird. Tatsächlich wird das aber durch 
unsere Versuche nicht bewiesen. In den folgenden Kapiteln werden wir 
nämlich noch Beispiele dafür kennen lernen, daß die Reaktionsfähigkeit 
sowohl auf die Dunkelsäckchen wie ganz besonders auf den zugeleiteten 
Wirkstoff bei älteren Blättern sehr viel geringer ist als bei jüngeren. Es 
ist daher durchaus möglich, daß das Hormon auch in den unteren Teil 
der Pflanze hinabgeleitet wird, daß es hier aber mangels reaktionsfähiger 
Blätter nicht zur Wirkung kommen könnte. Wie dem auch sei, sichtbar 
wird die Wirkung dieses Stoffes nur in den oberen Regionen der Pflanze. 

Die Messung von 4 weiteren Pflanzen am 3. 10. führte zu Ergebnissen, 
die sich größtenteils mit den vorstehenden decken. Die Nichtbeein- 
flussung sowohl des im Langtag verbliebenen Blattes am Versuchsknoten 
wie auch der tiefer unten an der Pflanze stehenden Blätter geht aus 
Tabelle 3 ebenso deutlich hervor wie die starke Steigerung der Sukkulenz 
aller senkrecht über den Säckchenblättern stehenden L-Blätter (größter 
Unterschied gegen das Gegenblatt 118%). Am +3-Knoten lagen die 
Verhältnisse bei der jetzigen Messung aber anders als vor einem Monat. 
Mindestens bei dreien der Versuchspflanzen (7, 9 und 10) war nämlich 
die Sukkulenz der Blätter an diesem Knoten jetzt ganz zweifellos ge- 
steigert. Während bei den reinen Langtags-Kontrollpflanzen die Suk- 
kulenz in diesem Stockwerk zwischen 0,95 und 1,03 lag, bewegten sich 
die Werte bei den 3 Versuchspflanzen zwischen 1,23 und 1,45. 

Daraus ergibt sich, daß der Strom des die Sukkulenz beeinflussenden 
Stoffes nicht, wie man nach den Messungen am 3. 9. annehmen mußte, 
ausschließlich senkrecht emporsteigt, sondern daß nur seine Hauptleitung 
geradlinig ist, in der Gipfelregion der Pflanze dann aber eine Ausbreitung 
nach den Seiten eintritt. Daher wurden die beiden zum aussendenden 
Blatt kreuzständigen Blätter V und H des Wirtels +3 auch noch vom 
Wirkstoffstrom erreicht und erfuhren eine Steigerung ihrer Sukkulenz. 
Bei der Pflanze Z,7 hatte diese Ausbreitung des Hormons in horizontaler 
Richtung höchstwahrscheinlich schon im + 1-Knoten begonnen, denn 
die beiden Sukkulenzwerte 1,22 und 1,10 sind soviel höher als an dem 
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Tabelle 3. Sukkulenzwerte der Blätter an den Pflanzen mit 1 Kurz- 
tagsblatt in der oberen Region (Serie I,). 


Kurztagssäckchen ab 26. 6.40, Messung am 3. 10. 40. 











ande Io2 Io’? Ia9 Io 10 
Sukkul. | Diff. % | Sukkul. | Diff. % | Sukkul. | Diff. % | Sukkul. | Diff. % 
+4L | 148 ich 2,18 1,56 
+4R | 103 1+F487] _ — À se HIS SE. — 
+3V | 110 1,45 1,39 1,33 
+ | 38} 145 el 3 130| I 2,9 
+2L | 165 + 1,49 1,82 
+2R | 096 [+91 096 | — | 093 |+602| joo | + 784 
+1V | 098 _| 1,22 0,94 1,09 
+1H | 0.92 65| 110 109 | 0,9 51) 095 14,7 
oL | 1351 al 172 158 |, 1,63 
oR | 0,91 | +89) yoo | +686! 095 | +6111 Gp | + 881 
—iv | 0,90 „| 1,38 sin 0,92 
—1H | 0,86 4,71 0,96 43.8) 087 | — | 0,92 0,0 
_2L | 1,04 0,94 0,94 0,92 
—2R | 091 | +142] 097 | 1] 094 0,01 0,83 | + 108 
ARE mee | 1,00 0,92 0,98 
rt es JR ” + = a > ee 
et py iles 1,00 0,94 oe 
2488 dus ar = ” st LES! — 


























gleichen Wirtel dér anderen Versuchs- und Kontrollpflanzen, daB sie 
kaum anders zustande gekommen sein kônnen. 

Offenbar tritt diese horizontale Ausbreitung des sukkulenzsteigernden 
Stoffes erst dann ein, wenn die Aussendung schon längere Zeit im Gange 
ist, so daB sie bei der Messung am 3. 9. noch nicht erkannt werden konnte. 
Weshalb die Pflanze Z,2 keine oder doch höchstens sehr geringfügige 
Ausbreitung des Hormonstromes nach den Seiten aufweist, läßt sich nicht 
angeben. 

Die Abweichung von der ausschließlich senkrechten Aufstiegsrichtung 
war zwar ausreichend, um die kreuzständigen Blätter zu erfassen, die 
auf der entgegengesetzten Stengelseite stehenden R-Blätter wurden aber 
mindestens am -+2-Knoten nicht erreicht. Ob gleiches auch für den 
+ 4-Knoten gilt, läßt sich aus den Werten der Tabelle nicht mit Sicherheit 
folgern, weil am 3. 10. »ußer der bezüglich der seitlichen Leitung aus 
der Reihe fallenden Pflanze /,2 nur noch eine (/,9) ein brauchbares 
Blattpaar an diesem Nodium besaß (bei J,7 waren die Blätter noch zu 
klein, um sichere Messung zuzulassen, und bei /,10 war das Gegenblatt 
abgefressen). Aus dem Sukkulenzwert 1,00 des +4R-Blattes von /,9 
lassen sich aber keine Schlüsse im positiven Sinne ziehen. Deshalb 
wurden am 17. 10. nochmals bei einer Pflanze (/,5) Sukkulenzmessungen 
vorgenommen. Sie sind in die Tabelle vorsichtshalber nicht mit auf- 
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genommen, weil das Kurztagsblatt OL vom 3.10. ab kein Kurztags- 
säckchen mehr erhalten hatte; die Verhältnisse in der Gipfelzone können 
bei der langsamen Reaktion der Kalanchoe Blofjeldiana dadurch aber 
noch kaum beeinflußt worden sein. Das + 4L-Blatt hatte, wie erwartet, 
einen hohen Sukkulenzgrad (2,02), aber auch das Gegenblatt (+ 4R) 
wies eine verhältnismäßig hohe Sukkulenz auf, nämlich 1,21. Es ist 
daher möglich, daß der Hormon- 
strom jetzt tatsächlich bis auf die 
Gegenseite des Stengels vorge- 
drungen war, den Stengel in der 
Gipfelregion also allseitig durchfloB. 

BB) Blattgestalt. Nun ändert sich 
ja bei Kalanchoe Bloßfeldiana unter 
der Wirkung der Tageslänge nicht 
nur die Sukkulenz der Blätter, son- 
dern auch ihre Gestalt; die Lamina 
ist im Kurztag sehr wesentlich 
kleiner als im Langtag. Da es sich 
bei unseren gegenwärtigen Ver- 
suchen aber um die Umwandlung 
bei Versuchsbeginn bereits vorhan- 
dener, wenn auch noch nicht aus- 
gewachsener Blätter handelt, so 
traten die Formveranderungen nicht 
besonders stark hervor, ausgebildet 
waren sie aber doch. Deshalb haben 
wir oben auch nicht von einem nur 





Abb. 7. Aufsicht auf den Gipfel der Pflanze 
Io10. Der 0-Wirtel mit dem Kurztagsblatt 
0L und die tieferen Teile der Pflanze sind 
abgedeckt. Das Blatt + 2L ist wesentlich 
kleiner als das Gegenblatt + 2R, auch Blatt 
+ 4L ist kleiner als + 4R; an den Knoten 
+ 1 und +3 sind die Blätter paarweise gleich- 
groß. Versuchsbeginn 26. 6. 30, phot. 6. 9. 40. 


sukkulenzerzeugenden, sondern von 
einem „formbeeinflussenden‘‘ Stoff 
gesprochen. Es war nämlich die 
Blattspreite des + 2L-Blattes stets 
deutlich kleiner als die des gegen- 





überliegenden. In Abb. 7 ist die 
Versuchspflanze /,10 senkrecht von oben photographiert. Die unteren 
Blätter sind durch weißes Papier abgedeckt, man sieht nur die Blattpaare 
4-4V und H, +2L und R, +3V und H sowie +4L und R. + 2L stand 
also über dem Säckchen-Kurztagsblatt OL (vgl. Abb. 4, /,). Es war sehr 
viel kleiner als das rechte Blatt (+2R) des gleichen Paares. Auch am 
4. Knoten, dessen Blätter noch sehr unentwickelt sind, war das L-Blatt 
kleiner als das R-Blatt. Die Vorder- und Hinterblätter des 1. und 3. Knotens 
waren dagegen paarweise gleich groB. Die Verringerung der Blattflache des 
iiber dem Kurztagsblatt stehenden Blattes ist auch sehr deutlich in Abb. 8 
zu erkennen, die von der Versuchspflanze /,7 stammt. Bei den 4 in 
Tabelle 2 behandelten Versuchspflanzen lagen die Verhältnisse ebenso; die 
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Ausmessung der Blattfläche in Quadratmillimeter ergab bei ihnen im 
+2-Wirtel folgende Werte: L 7,85, R 12,75; L 2,80, R 3,80; L 3,55, 
R 5,40; L 4,60, R6,55. Das über dem N OL stehende Blatt 
+2L war also stets bedeutend 
kleiner als das +2R-Blatt. In 
den anderen Blattstockwerken 
waren die Blatter dagegen, abge- 
sehen von wenigen UnregelmaBig- 
keiten, fast gleich groß. In Ta- 
belle 4 sind sämtliche Blattflächen 
werte der 4 am 3. 10. gemessenen 
I,Pflanzen wiedergegeben. Wie 
man sieht, erstrecken sich die 
Unterschiede bis in den 4. Wirtel 
oberhalb des Knotens mit dem 
Kurztagsblatt ; wenn die Streuung 
auch groß ist, liegt doch niemals 
eine Überschneidung in den Wer- 
ten des prozentualen Unterschie- 
des zwischen den beeinfluBten und  ,5».8. Gipfel der Pflanze 107. Das Kurz- 
den nicht beeinflußten Wirteln  tagsblatt OL ist durch einen Faden markiert. 
vor; bei letzteren bewegt sich eu ried Swat ee - . = 
der Größenunterschied zwischen starke er hg “ns 

den beiden Blättern des Knotens : 

zwischen 1 und 30%, bei ersteren zwischen 42 und 243%. Am Versuchs- 
knoten selbst waren die Unterschiede nur sehr gering, weil die Blatter 
bei Versuchsbeginn schon ziemlich groß waren und sich zwar noch stark 





Tabelle 4. Blattflächen an den Knoten 0 bis + 4 der Pflanzen 2, 7, 9 und 10 
der I,-Serie. 


Messung am 3. 10. 40. 


























Blatt Io 2 Io? Io9 Io 10 
a 
qmm Diff. % qmm Diff. % qmm Diff. % qmm Diff. % 
+4L | 0,77 u 0,40 0,55 | _ 
+4R | 150 | % see ” 137 | 243 u 
+3V | 40 1,70 1,15 3,30 
+3H | 410 1 200 | 38 150 | 3 3.35 2 
+2L | 6,45 sé à 5,45 5,85 | o 
12R | 1025 | ® 8,30 775 | * | 1160 | ‘8 
+1V | 17,25 9,40 17,25 18,20 
+1H | 17,60 2 | 115 | 19 | 1765 2 | 19,30 6 
OL | 20,40 3 | 19.25 9 | 16.75 g | 2265 | » 
OR | 21,00 21.05 18,05 25,70 











Planta Bd. 31. 35 
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elastisch in die Dicke dehnen konnten (HARDER und v. Wrrscx 1940, III), 
aber nur noch sehr unbedeutendes Flächenwachstum zeigten. 


Eine 


ige Veränderung fand auch mit den Blattstielen statt. 


Sie nahmen durch die Kurztagssäckchen sehr stark an Dicke zu (s. Abb. 8). 
Der Umfang des S.i:les betrug bei 5 durch Säckchen in den Kurztag 
gebrachten Blättern im Mittel 15,4 mm, bei den gegenüberstehenden 


Tabelle 5. Umfang der Blattstiele 

von Langtags- und Kurztags- 

blättern an aufeinanderfolgenden 

Knoten; Mittelwerte aus insge- 
samt 92 Messungen. 


Beginn der Behandlung 26. 6., 














Messung 26. 9. 
rn 
Knoten! en T zer, in % ad 

2 4 
+1 12,6 — _ 
0 11,3 15,4 37 
—1 10,8 14,4 33 
—3 10,0 13,0 30 
—3 9,6 — _ 
—4 9,5 12,3 23 








5 Langtagsblättern 11,3 mm, er 
wurde durch die Anbringung des 
Säckchens also um 37% erhöht. 
Bei näherer Verfolgung dieses Punk- 
tes ergaben sich unter Hinzuziehung 
auch der übrigen Versuchsserien und 
der Kontrollpflanzen aus Messungen 
an insgesamt 92 Blattstielen die in 
Tabelle 5 enthaltenen Werte. Die 
Blattstieldicke war in den einzelnen 
Stockwerken verschieden, und zwar 
waren die Stiele an den oberen 
Knoten stets dicker als an den 
unteren; die Anbringung der Kurz- 
tagssäckchen löste in allen Fällen 
ein Dickerwerden der Stiele aus, 
das prozentual um so stärker war, 
je höher die Blätter am Stiel stan- 


den, d.h. je jünger und dadurch reaktionsfähiger sie waren. Als Merkmal 
für die „Fernwirkung‘‘ der Kurztagsblätter auf die senkrecht darüber 
stehenden Langtagsblätter ließ sich die Blattstielverdickung leider nicht 
gesondert verwenden, da an den beeinflußten Blättern die Stiele ver- 
kürzt und in der Gestalt verändert sind (Blattspreite etwas herablaufend). 
Eine Übertragung von dem Säckchenblatt quer durch den Stengel auf 
den Stiel des gegenüberliegenden Blattes fand nicht statt, denn der Um- 
fang der Stiele von Blättern, die einem Kurztagsblatt gegenüberstanden, 
war etwa der gleiche wie bei Blattstielen an gleichrangigen Knoten mit 
nur Langtagsblättern; auch stengelabwärts ließ sich keine Wirkung 


beobachten. 


B) Kurztagsblatt im unteren Teil der Pflanze. 


Wurde das Kurztagssäckchen 3 Internodien tiefer gesetzt als bei 
den vorstehend besprochenen Versuchen, so nahm die Sukkulenz des 
in den Kurztag gebrachten Blattes nur relativ wenig zu (vgl. Tabelle 6). 
Die Ursache dafür liegt offenbar in dem relativ hohen Alter der Blätter; 
sie waren bei Beginn des Versuches schon fast ausgewachsen. Ihre 


1 Numerierung der Knoten wie an den Kontrollpflanzen. 
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Länge betrug am 26. 6. 7,5—8,2 cm und bei der Messung am 3. 9. 8,7 bis 
9,4 em; sie hatten sich also nur noch um rund 15% verlängert. Bei der 
Versuchsserie J, maßen die Blätter dagegen bei Versuchsbeginn nur 4,1 bis 
6,7 em und verlängerten sich bis Anfang September auf 6,1 cm bis 
10,0cm, also um 50—60%. Da nun, wie wir früher (1940, III, 8.378ff.) 
schon gezeigt haben, und wofür wir unten noch weitere Beispiele bringen 
werden, ganz allgemein die Sukkulenzzunahme bei nur noch schwach 
wachsenden Blättern sehr viel 

geringer ist als bei jüngeren, Tabelle 6. Sukkulenzwerte der Blätter 


stärker wachsenden. so ist die *” den Pflanzen mit 1 Kurztagsblatt 
; 3 in der unteren Region (Serie /,,). 











geringeZunahmeder Sukkulenz Kurztagssäckchen ab 26. 6. 40, 
bei den unter der direkten Messung am 3.9. 40. 
Kurztagswirkung stehenden J,,- 1,6 7,7 
Blättern verständlich. Noch Mitt FT Die % [Sum] our 
schlechter sprechen aber ältere 
Blätter auf die Fernzufuhr ds +9V| 0,75 531 — uh 
Wirkstoffes an, wofür wireben- +9H] 0,79 : “ 
falls unten noch Beispiele ken- +81] 0,78 |, 531 — ku 
nen lernen werden. Es war t® my Base u 
daher gar nicht zu erwarten, tie a 0,0! — — 
daB an dem 2. Knoten über L6L Le ose 
dem Versuchsknotenschoneine +6R| 074 | | 075 | + 67 
Auswirkung des zugeführten . 5y| 0,82 al 
Stoffes erkennbar sein wiirde. +5H] 0,81 = ate 
Wie Tabelle 6 zeigt, war das +4L| 089 | 75] 0,82 + si 
auch nicht der Fall; aber auch +4R] 0,94 ” | 0,78 
die höheren Blattstockwerke + 3V | 0,88 1,3 | 0980 3.9 
gaben kein positives Ergebnis. + Say: oe on 

Nun ist natürlich bei dieser 2 : = vi + 3,0 = Tr D 
Serie der Weg von dem weit . 7 

+1V] 0,99 — 

unten stehenden 0-Knoten zu +1H| 1,04 5,1 R _ 
den gut reaktionsfähigen jün- 
geren relativ groß, so daß viel- ° -4 on +.40,8 ia + 41,6 
leicht die Zeit bis zur Messung _ıVv| 0,96 1 a 
Anfang September nicht aus- —1H} 0,95 x — = 














reichend war, um den form- 
beeinflussenden Stoff bis in die oberen Stengelteile hinauf zu befördern. 
Der Sicherheit halber wurden daher am 17. 10. nochmals 2 Pflanzen 
untersucht. Die Blätter unterhalb des Versuchsknotens waren jetzt 
schon alle abgefallen, und auch am Versuchsnodium selbst und den 
nächsten darüber liegenden Knoten fehlten schon vereinzelte Blätter, 
so daß erst von Knoten +4 ab die Messungen vollständig durchgeführt 
werden konnten. Aus Tabelle 7 ersieht man, daß auch jetzt keine 
Sukkulenzsteigerung bei den über dem Kurztagsblatt liegenden L-Blättern 


35* 
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i ten war; teils waren die rechten Blatter (—-Zeichen in der 
Tabelle), teils die linken (+-Zeichen) etwas sukkulenter. 

Die unteren, alten, im Laufe des Versuches schon etwas zu vergilben 
beginnenden Blätter waren also zwar selbst noch reaktionsfähig auf die 
direkte Kurztagswirkung (wenn auch schwächer als die oberen), ver- 
mochten aber die oberen jüngeren Blätter nicht mehr zu beeinflussen. 

Ob die Ursache dafür darin 
Tabelle 7. Sukkulenzdifferenz bei liegt, daß sie infolge ihres 














I„-Pflanzen am 17. 10. 40. Alters zu wenig von dem wirk- 
Knoten Nr. samen Prinzip aussenden, oder 

Pflanse [4 +6 +8 +10 ob die Entfernung von den 
% % % % basalen Teilen der Pflanze nahe 

1,3 ..1—12,5| +2,0 | —0,9 | + 11,9 dem Erdboden bis in die Gipfel- 
148 - - |— 2,0] +0,9 | —1,6 | + 87 region zu groß ist, ist noch 
unentschieden; wir kommen 











darauf unten (8. 545) ie zurück. Jedenfalls hat man mit der Fern- 
wirkung nur Erfolg, wenn man die mittleren oder oberen Blatter der 
Pflanze in den Kurztag bringt. 
Mit der Ferniibertragung des 
umformenden Stoffes verhält es 
sich also ebenso wie mit der Fern- 
übertragung des Blühhormons; 
auch das Blühen unterbleibt ja, 
wie eingangs gezeigt wurde, wenn 
das Kurztagssäckchen im basalen 
Teil der Pflanze gesetzt wird. 


b) Pflanzen 

mit 3 Kurztagsblättern. 
Wie in Abb. 5 dargelegt worden 
ist, kamen bei dieser Serie an den 
beiden Knoten, die Kurztagssäck- 
chenerhielten, am oberenStockwerk 
beide Blätter (0,L, 0,R), am unteren 
nur das vordere Blatt (0V) in den 
Kurztag. Von den 4 innerhalb 
zweier Knoten rings um den Stengel 
en Posed sen er eu stehendenBlättern bliebalso nur das 
hintere im Langtag (Abb. 9). Nach 

den an der Serie J, gemachten Beobachtungen müßten also alle V-, L- und 
R-Blätter im oberen Teil der Pflanze eine Zunahme der Sukkulenz zeigen, 
wobei zwischen den beiden Blättern des L-R-Paares kein wesentlicher 
Unterschied im Sukkulenzgrad bestehen dürfte, während bei dem 
V-H-Paare das H-Blatt eine geringere Sukkulenz haben müßte als das 
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V-Blatt. Wie die Differenzprozente in Tabelle 8 zeigen, war das auch der 
Fall: bei den L-R-Blättern des + 2- und + 4-Knotens war der Sukkulenz- 
unterschied im Mittel 5% (niedrigster Wert 0%, höchster 12%), bei den 
V-H-Blättern des + 1- und +3-Wirtels dagegen 22% (niedrigster Wert 
9%, höchster 42%). Außerdem müssen die unter Fernwirkung seitens 
eines Kurztagsblattes stehenden Blätter eine kleinere Fläche haben; bei 
den L-R-Blättern läßt sich das nicht feststellen, weil sie beide dem 
gleichen Einfluß unterliegen, bei den V-H-Blättern war aber das V-Blatt 
wesentlich kleiner als das H-Blatt (vgl. Tabelle 8)?. 

Sehr auffällig ist, daß bei den V-H-Blättern des + 1-Wirtels bei den 
beiden Messungen am 3. 10. die Sukkulenzdifferenz geringer war als im 
+3-Wirtel, während das Gegenteil zu erwarten war. Zum Verständnis 
dieser Erscheinung müssen wir zunächst die Sukkulenzzahlen selbst einer 
näheren Betrachtung unterziehen. 

Greifen wir dazu die Pflanze Z1I 31 heraus. Am 0-Knoten war die 
Sukkulenz des V-Blattes durch das Kurztagssäckchen auf 1,46 erhöht 
worden, etwa die gleiche Sukkulenzsteigerung lag bei den beiden Blättern 
des 0,-Knotens vor. Am nächst höheren Nodium (+ 1, s. Abb. 10) steht 
das Blatt + 1H über dem Langtagsblatt 0H; seine Sukkulenz war daher, 
wie zu erwarten, nicht erhöht. Das + 1V-Blatt hatte dagegen, was auch 
den Anforderungen entspricht, eine höhere Sukkulenz. Aber deren Wert 
(1,10) war auffällig gering; er ging um nur 9% über den des Gegenblattes 
hinaus. Im anschließenden Stockwerk +2 finden wir dagegen sehr viel 
höhere Werte (1,68 und 1,64) und sogar am 3. und 4. Knoten waren 
sämtliche Sukkulenzzahlen größer als am Nodium +1. Da nun der Weg 
von OV nach + 1V nicht wesentlich größer ist als von 0, nach + 2, nach 
allen darüber stehenden Knoten (+3, +4) aber größer, so hätte — sollte 
man meinen — die Sukkulenz an allen Blättern oberhalb von +1V 
kleiner, nicht aber größer sein müssen als bei + 1V. Daß dieses Verhalten 
nicht Zufall ist, ergibt sich völlig eindeutig aus Tabelle 8: ohne Aus- 
nahme war die Sukkulenz der + 1V-Blätter niedriger als die der am 
höheren Knoten stehenden. 

1 Abb. 4 scheint diesen Angaben zu widersprechen; in ihr ist das Blatt +3L 
über dem Kurztagsblatt OL größer als +3R über dem Langtagsblatt OR. In 
Wirklichkeit stimmen aber auch hier die Verhältnisse. Das Bild ist nämlich spiegel- 
bildlich reproduziert. In der Originalaufnahme waren also die etwas nach oben 
gerichteten Blattstiele —3H, —1H und 0,H nach vorn gewandt, wodurch eine 
schlechte perspektivische Wirkung entstand; um diese zu verbessern, wurde die 
Aufnahme spiegelbildlich kopiert, worauf erst die Beschriftung eingesetzt wurde. 
Alle L-Blätter standen also am Objekt nach rechts und alle R-Blätter nach links. 
Da wir grundsätzlich immer die linken Blätter in den Kurztag brachten, so war 
also gar nicht das in der Abbildung mit OL bezeichnete Blatt (das in Wirklichkeit 
ein R-Blatt ist) im Kurztag, sondern das Gegenblatt; die geringere Größe des 
+3R-Blatts ist also durchaus in Ordnung. Da es uns bei Abb.4 nur darauf ankam, 
die Art der Kennzeichnung der Blattpaare zu veranschaulichen, haben wir gar nicht 
auf die Blattgrößen geachtet und dadurch übersehen, daß durch die spiegelbildliche 
Kopie eine Entstellung des Versuchsergebni entstanden ist. 
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Tabelle 8. Sukkulenzwerte der Blatter an den 
Kurztagssäckchen ab 26. 6. 40, 























3.9. 
Blatt III 33 III 34 
Fläche Fläch 
om Sukkul. | Diff. % pang Sukkul. | Diff. % 
+4L se nat nes a 
+4R 14 ja - = a A 
+3V 0,80 2,60 1,41 de 
+3H 0,92 3 mg 3,80 1,10 + 
+2L 3,60 1,50 ù 5,80 1,47 2 
+2R 3,30 1,64 5,45 1,52 
+1V 9,25 1,18 14,60 1,08 
+1H 10,95 0:90 +31 16,20 0,84 + 26 
0,L 18,00 1,41 à 19,65 1,50 ' 
0,8 17,20 1,48 20,60 1,51 
ov 20,95 1,36 22,20 1,48 
0H 18,50 0,88 + 54 18,30 0.89 + 61 
er”, : 17,25 0,89 = 11,75 0,94 9 
—1R 17,40 0,92 11.85 0,91 
—2V 16,10 0,93 : 12,65 0,97 
—2H 16,25 0,93 10,55 0,92 + 
—3L = À. a. 13,10 0,91 1 
—3R ab ai 14,00 1,03 
—4V ak Ju m à 
—4H à Ta a ny 














Dieses sonderbare Verhalten steht im Zusammenhang mit der Größe 
und dem Alter der Blätter. In Tabelle 8 sind die Blattgrößen in Quadrat- 
zentimetern mit eingetragen. Wie man sieht, waren die jüngeren Blätter 
am -+2-Wirtel ausnahmslos sehr viel kleiner als die am + 1-Nodium!. 

1 Die Zahlen in der Tabelle geben die Größe am Versuchsende wieder. Gleiche 


Unterschiede bestanden aber natürlich auch schon bei Versuchsbeginn, wie sich 
aus Tabelle 9 ergibt. In ihr sind die Blattlängen dreier in der obigen Tabelle (8) 


Tabelle 9. Blattlängen (cm) einschließlich Stiel am 26.6. und 3. 9. 40. 
Knoten Nr. 








Pflanze 0 0, +1 +2 +3 +4 
26.6.| 3. 9. |26.6.| 3.9. |26.6.| 3.9. |26.6.| 3.9. |26.6.| 3. 9. | 26.6.] 3.9. 








III 31 | 7,5 | 9,6 | 4,7 | 7,4 | 3,0 | 6,9 | 0,9 | 3,6 | — | 24| — | 1,0 
III 34 | 7,1 | 9,5 | 4,9 | 8,4 | 2,5 | 6,2 | 1,0 | 4,0} — | 3,1] — | 15 
III 38 | 6,5 | 8,1 | 4,0 | 6,6 | 1,7 | 5,2 | 0,2 | 2,3 | — | 2,0 | — | — 






































behandelten Versuchspflanzen am 26.6. und 3.9. wiedergegeben, und zwar ist 
von jedem Wirtel nur 1 Blatt gemessen worden. 
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Pflanzen mit 3 Kurztagsblattern (Serie III). 
Messungen am 3.9. und 3. 10. 40. 














3. 10. 
III 38 III 31 III 36 
em | Sukkul. | Diet. % | Fläche | Sukkur. | pitt. % | Fläche | Suxkul. | pitt. % 
en fi 0,43 | 1,16 12 | 0:70 | 2,60 
ts 0:23 | 130 wes = “| 
1,05 | 1,26 1,85 | 1,63 2,05 | 1,96 
075 | 115 | +1] 3471 138 | +48] 350 | 1:60 | + 3 
115 | 2,78 al 585 | 1,68 > | 630 | 1,80 i 
1.05 | 2,90 545 | 1.64 6.35 | 1.80 | 
6,35 | 1,21 16,95 | 1,10 15,80 | 1,27 ; 
935 | 085 | +42 | 1845 | 101 | + ® | 18,05 | 120 | + 
13,75 | 1,44 4 | 18,60 | 158 10 | 19.75 | 1,74 x 
480 | 1.49 18,55 | 1,39 20:75 | 1,72 
19,15 | 1,18 23,90 | 1,46 . | 23,20 | 1,58 : 
18.05 | 0,81 | +46 | 2125 | 1.01 | +4 | 27,05 | 1,04 | + 
17,75 | 0,83 1 | 15,80 | 0,96 9 | 2290 | 12 2 
17,15 | 0,82 16,45 | 1,05 13.75:| 125 
11,85 | 0,88 | 5] 1275] 07 | , , | — Les 
16,10 | 0,92 12.80 | 0,85 19,60 | 1,06 | — 
Pa hai i pia oe | 14,65 | 1,01 A 
TEE aE: er ae 13,80 | 0,93 : 
= = — da 2 — | 6,50 | 0,96 | — 





























Jüngere Blatter sind aber, weil sie noch unausgewachsener sind, sehr viel 
stärker reaktionsfähig als ältere. 

Das zeigen z. B. die Sukkulenzzahlen der in die Säckchen gebrachten 
Blätter der Versuchsgruppen J, und J,,; bei der Messung am 3. 9. hatten 
die 4 OL-Blätter der Z,-Serie den Sukkulenzwert 1,39 (= 70% über dem 
der im Langtag verbliebenen Blätter des gleichen Nodiums), bei den 
wesentlich älteren Blättern der Z,-Serie war der Mittelwert unter Ein- 
beziehung einer in der Tabelle 6 nicht mit angeführten Pflanze dagegen 
nur 1,24 (= nur 41% höher als an den Langtags-Gegenblättern). Zu 
gleichem Schluß führen aber auch die Angaben in Tabelle 8: mit Ausnahme 
des Blattes 0,R der Pflanze III 31, das etwas aus der Reihe herausfällt, 
hatten sämtliche 0,R- und 0,L-Blätter höhere Sukkulenzwerte als das 
OV-Blatt an der gleichen Pflanze; die Blätter am 0,-Nodium waren aber 
auch ausnahmslos wesentlich kleiner als die Blätter am 0-Knoten. Bei 
der Reaktion auf die Säckchen sprachen die kleineren, jüngeren Blätter 
also wesentlich stärker an als die größeren, älteren. 

Genau so verhält es sich auch mit der Antwort auf den zugeleiteten 
Wirkstoffstrom. Die Blätter am + 1-Wirtel waren rund 3mal größer 


1 Angefresse: . 
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als die am + 2-Knoten; letztere reagierten daher außerordentlich viel 
stärker auf den zugeführten sukkulenzsteigernden Stoff als erstere, und 
die stärkste Sukkulenzerhöhung finden wir bei den kleinsten Blättern 
(Pflanze III 38, Blattgröße bei +2 wenig über 1 gem, Sukkulenzwerte 
nahe an 3). Infolge dieser schwachen Antwort auf das zuströmende 
Hormon waren daher nicht nur die absoluten Sukkulenzwerte bei den 
+ 1V-Blättern niedrig, sondern auch der prozentuale Unterschied gegen- 
über den + 1H-Blattern war gering; am stärksten war er bei der Pflanze 
mit den kleinsten Blättern, nämlich 


116 hr r 430 II138 (s. Tabelle 8). 
+ he Dieser Einfluß des Blattalters be- 
dingt es auch, daß bei allen Pflanzen 
y # am Blatte +3V die Sukkulenz höher 
7 tp war als bei + 1V, obgleich die Ent- 


168 F , 46% fernung des 3. Knotens vom spenden- 
en "pe den Blatte ja bedeutend größer ist als 
die des 1. Knotens!. Erst am 4. Knoten 
ÿ 4 klang die Wirkung allmählich ab, wo- 
407 > 
te bei unentschieden bleibt, ob dafür die 


dé fre mbes Verringerung der Stoffmenge infolge 
der zunehmenden Entfernung oder die 





4 fiir jiingste Blatter charakteristische 
16% Bm schwächere Sukkulenz stärker aus- 
7 schlaggebend war. 


Abb. 10. Sukkulenzwerte bei Versuchs- Der vom Blatte 0V ausgehende 
pflanze III 31. Kurztagsblätter dick  Wirkstoffstrom hatte also in allen 
can TS 06.40, Fällen am Blatte + 1V eine wesentlich 

geringere Wirkung als am jüngeren 

Blatte +3V, weil die jüngeren Blätter stärker reaktionsfähig waren. 

Eine entsprechende Folge des Blattalters sehen wir bei der Sukkulenz- 

zunahme an den Wirteln 0 und 0, unter der direkten Wirkung der Kurz- 

tagssäckchen. Auch hier wurden die jüngeren Blätter am 0,-Knoten 
stärker sukkulent als die älteren am 0-Nodium (Tabelle 8). Die dabei 
erreichten Sukkulenzwerte waren aber nicht nur am 0,- sondern auch am 

0-Knoten ausnahmslos sehr viel höher als die am jüngeren Knoten + 1 

(z. B. bei Pflanze 7/1134 OV 1,43, 0,L1,50, +1V 1,08 und bei Pflanze 77136 

OV 1,58, 0,L 1,74, +1V 1,27). Aus dieser Tatsache ergibt sich aber 

eine wichtige Folgerung für die Reakticnsfähigkeit der Blätter auf direkten 

Kurztag durch Überziehen von Säckchen und auf den zugeführten 

Wirkstoff. Die schon nahezu ausgewachsenen Blätter der Nodien 0 und 0, 

waren noch durchaus reaktionsfähig auf direkte Kurztagswirkung, die 

Blätter am Wirtel + 1 dagegen antworteten, obgleich sie jünger waren, 

1 Auf die Ursache für die hohe Sukkulenz der +3H-Blätter kommen wir 
unten noch zu sprechen. 
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auf den zugeführten Wirkstoff mit wesentlich geringeren Sukkulenz- 
steigerungen. Die relative Niedrigkeit der Sukkulenzzahl der + 1V-Blätter 
liegt also nicht daran, daß die Blätter zu alt waren, um überhaupt noch 
stark sukkulent zu werden, sondern beruhte darauf, daß ihr Alter zu 
hoch war, um auf den zugeführten Stoff noch stark anzusprechen. 

Aus diesem Befunde ergibt sich für die Versuche der Gruppe I, 
daß man bei Einbringung eines unteren Blattes in den Kurztag aus dem 
Nichtsukkulentwerden der Blätter in der Nachbarschaft dieses Knotens 
nicht mit Sicherheit folgern kann, daß die alten Blätter keinen Wirkstoff 
mehr aussenden; die Ursache für das Ausbleiben der Reaktion an den 
höheren Blättern könnte sehr wohl ausschließlich daran liegen, daß 
diese auch bereits relativ alten Blätter gar nicht mehr fähig waren, auf 
die Fernleitung zu reagieren. 

Die in der Serie J, festgestellte seitliche Ausbreitung des Wirkstoffes 
ließ sich auch bei den Pflanzen mit 3 Kurztagsblättern beobachten. Be- 
sonders stark trat sie bei den Messungen am 3. 10. am Wirtel + 3 hervor. 
Das Blatt 3H hat ja ausschließlich Langtagsblätter unter sich, trotzdem 
war seine Sukkulenz bei Pflanze J7J 31 1,38 und bei JI 36 sogar 1,60. 
Diese sehr hohen Werte, die sehr weit über die der Kontrollpflanzen 
(0,95—1,03) hinausgehen, können nur dadurch zustande gekommen sein, 
daß das Blatt von rechts wie von links (vgl. Abb. 9) Zustrom vom suk- 
kulenzsteigernden Stoff der R- und L-Blätter erhalten hat. Dieser Effekt 
war am 3. 10. besonders klar, aber auch einen Monat früher ließ er sich 
bei den Pflanzen ///34 und III 38 bereits erkennen. Die Ausbreitung 
in seitlicher Richtung schritt also offenbar allmählich fort. Zum gleichen 
Schluß führt das Verhalten der Blätter am Nodium +1. Am 3.9. war 
das Blatt +1H bei allen Versuchspflanzen zweifellos noch genau so 
wenig sukkulent wie die übrigen Langtagsblätter an den tieferen Knoten 
(vgl. Tabelle 8), am 3. 10. könnte dagegen eine gewisse, wenn auch sicher 
nur sehr schwache Zuleitung stattgefunden haben; und selbst im Wirtel 0 
mögen die H-Blätter ihre etwas über 1 liegenden Sukkulenzwerte einer 
Querleitung von Wirkstoff vom gegenüberliegenden Kurztagsblatt ver- 
danken. Da aber auch die tiefer liegenden Knoten Blätter mit ziemlich 
hohen Sukkulenzwerten trugen (die sehr hohen Zahlen im Wirtel —1 
bei Pflanze I/II 36 beruhen zweifellos auf einem Meßfehler), so ist die 
Folgerung einer Querausbreitung des Hormons in den Knoten 0 und + 1 
sehr ungewiß. Sicher ist aber, daß am 3.9. in diesen unteren Knoten (0 und 
+1) noch keine Beeinflussung der Langtagsblätter durch zugeleiteten 
Wirkstoff vorlag, und daß am 3. 10. in den oberen Regionen der Pflanze 
(+3H) bestimmt eine seitliche Ausbreitung des Hormons stattgefunden 
hatte. 

c) Pflanzen mit 5 Kurztagsblattern. 

Die Versuchsanordnung war, wie eingangs schon gesagt, so, daß der 

oberste der 3 Knoten, deren Blätter Kurztagssäckchen erhielten, meist 
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auf gleicher Höhe wie der 0-Knoten in der Serie Z, lag; die beiden anderen 
befanden sich darunter (vgl. Abb.4). Bei den beiden unteren Wirteln 
kamen beide Blätter, bei dem oberen nur das linke in den Kurztag. Bei 
dieser Anordnung konnten die beiden Blätter am ersten säckchenfreien 
Knoten + 1V und + 1H keine Sukkulenz- und Größenunterschiede auf- 
weisen, da sie ja über einem Blattpaar (0,V und 0,H) standen, dessen 
Partner beide gleichartig behandelt waren. Wie Tabelle 10 zeigt, traf 
diese Annahme auch zu. Von den beiden Blättern + 2L und + 2R mußte 
dagegen das L-Blatt sukkulenter und kleiner sein, da sein R-Partner sich 
ja unter der Einwirkung des Langtagsblattes 0,R befand, während es 
selbst über einem Kurztagsblatt (0,L) inseriert war. Diese Unterschiede 
mußten sich mindestens in geschwächtem Maße beim Blattpaar +4 
wiederholen, am dazwischen liegenden Knoten +3 hingegen durfte kein 
wesentlicher Unterschied zwischen den beiden Blättern bestehen. Alle 
diese Erwartungen waren erfüllt (vgl. Tabelle 10 und Abb. 11 und 12). 


Tabelle 10. Sukkulenzdifferenzen (%) an den Blattpaaren der Pflanzen, 
bei denen 5 Blätter sich ab 26.6. im Kurztag befanden (Serie V). 
Messungen am 3.9. und 3. 10. 40. 


























3.9. 3.10. 
Blattpaar Pflanze Nr. Pflanze Nr. 
V 52 V 54 V 57 V 58 V 50 V 59 
% % % % % % 

+4 L,R — + 11,2 + 14,4 — + 14,3 — 
+3 V,H 4,1 5,8 6,0 4,1 4,5 6,3 
+2 LR + 64,3 + 47,1 + 58,1 + 58,3 + 27,5 + 75,0 
+1 V,H 7,9 4,3 1,1 9,6 0,7 5,1 
0, L, R + 70,1 + 59,8 + 58,8 + 76,1 + 63,5 + 41,7 
0, V,H 0,0 3,5 8,0 0,0 1,2 3,0 
0 L,R 7,3 2,2 5,3 7,6 10,4 3,4 
—1 V,H 8,0 1,1 4,3 8,0 “= 0,0 











Hinsichtlich der Höhe der Sukkulenzwerte ließ sich einerseits wieder 
deutlich die Abhängigkeit des Ausschlages vom Alter der Blätter beob- 
achten, und andererseits konnte festgestellt werden, daß bei denjenigen 
Blättern, die 2 Kurztagsblatter unter sich hatten (L), die Sukkulenz stärker 
war als bei solchen, die über nur einem Kurztagsblatt standen (R, V, H). 

Unter Verzicht auf die Wiedergabe der ganzen Serie sei nur ein Bei- 
spiel an Hand der Abb. 11 genau besprochen. In der Abbildung ist für jedes 
Blatt der Sukkulenzgrad und in Klammern das Flächenmaß (gem) einge- 
tragen. Bei den durch Säckchen in den Kurztag gebrachten Blättern der 
Wirtel 0 und 0, war die Sukkulenz bei den jüngeren, daher noch kleineren 
Blättern am Knoten 0, wesentlich größer als an dem darunter stehenden 
Knoten 0 (1,67—1,69 bzw. 1,44—1,59). Am Knoten 0, war der Sukkulenz- 
grad bei Blatt L dann noch höher (1,88). Dieses Blatt stand unter der dop- 
pelten sukkulenzsteigernden Wirkung einerseits des eigenen Kurztags- 
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säckchens andererseits aber auch des Zustroms von Wirkstoff von Blatt OL. 
Offenbar spielte die Fernwirkung dabei aber nur eine geringe Rolle. Denn 
auch das Blatt 0,R stand ja unter dem Einfluß des Wirkstoffes, und zwar 
von seiten des BlattesOR ; sein Sukkulenzgrad war mit 1,15aber relativ sehr 
niedrig. Die Blätter am Wirtel 0, antwort ten zwar auf die direkte Kurz- 
tagseinwirkung besser als die älteren, tiefer stehenden; für eine starke 
Wirkung auf den Zustrom waren aber 


auch sie doch bereits zu alt. Erst am ay os iy 
Nodium + 1, wo die Blätter bei Ver- a 
suchsende erst mehr als die halbe 

Größe der darunter stehenden hatten, 12 V Yın 

kam der Wirkstoff zu guter Auswir- (436) Fy am 

kung (Sukkulenz 1,52 und 1,50); wahr- 738 395 
scheinlich spielte hier aber auch schon u té sf 
eine Verstärkung durch seitliche Zu- si 

fuhr seitens der von den Blättern OL 152 V 4150 

und OR aufsteigenden Ströme eine = Le, (te) 

Rolle. Am Knoten +2 mit Blattern, 215 
die wieder um rund die Hälfte kleiner aed "* S aa = 
waren als die am Nodium + 1, ging die le 

Sukkulenz dann beim Blatt R bereits 69 V H 167 

wieder etwas zurück; das spendende au (eam) _— 

Blatt OR lag ja auch schon 4 Knoten 4 
unter ihm. Der Einfluß des zugeführ- dr nn et Koy 
ten Hormons war trotzdem unzwei- 

deutig vorhanden, denn mit 1,45 lag 209 V H 

der Sukkulenzgrad wesentlich héher (te 





als bei dem zwei Wirtel tiefer stehen- a 

den Blatt 0,R. Bei dem Gegenblatt der Versuchspflanse 750, Die Zahlen 
+2Lwar die Sukkulenz mit 1,95 hôher „fü te Sukulens sehen steal, i 
als bei irgendeinem anderen Blatt der Kurztagsblätter dick gezeichnet. Kurz- 
ganzen Pflanze, weil es den doppelten  ‘"#**Position ab 28.8 40, Messung am 
Zustrom der BlätterOL und 0,Laufsich : 

vereinigte. Obgleich das Blatt also nur unter der Fernwirkung dieser beiden 
Blätter stand, wurde seine Sukkulenz infolge seiner größeren Jugend nicht 
nur höher als bei allen direkten Kurztagsblättern, sondern auch als bei 0,L, 
das außer durch die eigene Kurztagsbchandlung auch noch Wirkstoff von 
unten erhielt. Auch die beiden wiederum wesentlich kleineren Blätter 
am nächsten Nodium (+3) (sie waren nur !/, so groß wie die des nächst 


1 Dieser leichte Rückgang der Sukkulenz war nicht bei allen Versuchspflanzen 
vorhanden, bei einigen war das Blatt + 2R ein wenig fleischiger als Ram Knoten +1. 
Das hängt mit der Blattgröße zusammen. Bei der ganzen Serie V waren übrigens 
durch Zufall die Blätter im 0,- wie in den darüber liegenden Wirteln relativ jung, 
so daß sie verhältnismäßig stark reagierten. 
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älteren Knotens) waren außerordentlich reaktionsfähig. Ihre Sukkulenz 
war mit 1,79 und 1,87 fast so hoch wie die des unter Doppeleinfluß 
stehenden Blattes +2L und höher als bei den Kurztagsblättern am 
Knoten 0 und 0, ; dabei standen sie jedes nur über einem einzigen Kurz- 
tagsblatt und dieses war 4 Internodien weit entfernt. Sie sind also direkt 
vergleichbar dem Blatte + 2R, dessen Sukkulenz aber bedeutend niedriger 
war. Zweifellos hat ihre größere Jugend 
— bei Versuchsbeginn am 26.6. waren 
sie überhaupt noch nicht vorhanden, so 
daß sie zweifellos in sehr jugendlichem 
Zustand bereits unter den Wirkstoff- 
einfluß gerieten — sie zu dieser außer- 
ordentlich starken Reaktion befähigt; 
andererseits ist aber auch gut möglich, 
daß sie nicht nur unter der einfachen 
Wirkung des von den Blättern 0,V und 
0,H ausgesandten Stromes standen, son- 
dern daß durch seitliche Ausbreitung 
auch Wirkstoffe der L- und R-Blätter 
mit zu ihnen gelangten. Völlig diffus 
durch allseitige Ausbreitung war die 
? ;, Leitung aber selbst am obersten Nodium 
Abb. 12. Blick von oben aufdieWirtel (+4) noch nicht geworden, denn hier 
sur 22 ng meer war immer noch der Gegensatz zwischen 
fernwirkung stehende Blatt +2L ist der Sukkulenz des L- und R-Blattes 
bedeutend kleiner als das Gegenblatt, et 
dasnur 1 Kurztagsblattuntersichhat. vorhanden (wenn auch vielleicht etwas 
Wirtel +4 ist nicht ausgebildet, da abgeschwächt durch seitliche Zufuhr zum 
© platenstande euere: * rechten Blatt). Berücksichtigt man, daß 
die Blätter des + 4-Wirtels noch winzig 
klein waren (rund 0,2 qem gegenüber 25 gem am Wirtel 0!), so muß 
ihr Sukkulenzgrad (1,44 und 1,26) als außerordentlich hoch bezeichnet 
werden; denn die Sukkulenz reiner Langtagsblätter dieser Kleinheit 
betrug bei den Kontrollpflanzen nur rund 0,6. 

Schließlich sei noch auf die Größe der Blätter im Wirtel +2 und +4 
hingewiesen. Das linke Blatt, das unter doppeltem Zustrom stand, war 
an beiden Knoten nicht nur — wie wir oben schon feststellten — sukku- 
lenter, sondern auch bedeutend kleiner als das rechte, während bei allen 
übrigen Blattpaaren Größengleichheit der Partner bestand (Abb. 12). 

Zu gleichen Ergebnissen wie die Messungen an Pflanze V 50 führten 
auch die Untersuchungen an den anderen Pflanzen der Serie V. 

Die Wirkung der Kurztagsblätter hatte sich also zweifellos über 
mindestens 4 Internodien hinweg erstreckt und einen Weg zurückgelegt, 
der bei den einzelnen Pflanzen je nach Internodienlänge zwischen 3 und 
6cm betrug. 
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B. Internodien. 


Bei den Langtagsindividuen sind die Internodien stark gestreckt, bei 
den im 9-Stundentag aufgezogenen Exemplaren sind sie dagegen so 
kurz, daß die Blätter rosettenförmig gestaucht stehen (HaRDER und 
v. Wrrscu 1940, III). 

Auch diese Folge der Tageslänge nimmt ihren Ausgang in Vorgängen 
im Laubblatt. Denn bei den an den Blättern mit Kurztagssäckchen ver- 
sehenen Pflanzen waren die oberhalb der Kurztagsknoten stehenden 
Internodien sehr viel kürzer als die ent- 
sprechenden Internodien an den Langtags- 
kontrollpflanzen. Abb. 13 zeigt die Photo- 
graphien des Stengels je einer typischen 
Pflanze mit 0 bzw. 3 bzw. 5 Kurztags- 
blättern. Der 0-Knoten bei der Kontroll- 
pflanze ist durch einen Ring am Blattstiel, 





III V 


Abb. 13. Internodienlänge bei einer Langtagskontrollpflanze (K), einer Pflanze mit 3 (III) 

und einer mit 5 (V) Kurztagsblättern. Die Kurztagsblätter sind durch Fäden gekenn- 

zeichnet, bei V fehlt der untere Kurztagswirtel in der Photographie. Versuchsbeginn 
26. 6. 40, phot. 9. 11. 40. 





die Kurztagsblätter bei den anderen beiden Pflanzen sind durch an- 
hängende Fäden gekennzeichnet. Die größere Internodienstreckung bei 
der Kontrollpflanze kommt sehr klar zum Ausdruck. Zur Zeit, als diese 
Verhältnisse untersucht wurden (6. 11.), standen außer 16 Kontroll- 
exemplaren noch je 5 Pflanzen mit 3 bzw. 5 Kurztagsblättern und leider 
nur noch eine mit einem Kurztagsblatt (/,) zur Verfügung, die übrigen 
waren schon für Bestimmungen der Blattsukkulenz verbraucht. Die 
mittleren Internodienlängen aus den Messungen an diesen Pflanzen ent- 
hält Tabelle 11; die Werte der in gleicher Höhe an der Pflanze stehenden, 
also miteinander vergleichbaren Internodien sind dabei unter einander 
gesetzt (bei der Serie /,, III und V also beginnend mit dem Internodium 
zwischen 0, 0,, 0, und +1, bei K zwischen +1 und +2; vgl. schematische 
Abb. 5). Die Verkürzung der Internodien in der Region oberhalb der 
Kurztagsblätter ist völlig eindeutig. An dem untersten in Betracht 
kommenden Knoten war die Länge an der Kontrollpflanze 1,61, an 
den Versuchspflanzen nur 0,86 bis 1,30; an den höheren Knoten war 
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die Verkürzung an den Versuchspflanzen noch stärker. Die Werte 
von J, sind natürlich unsicher, weil ihnen nur die Messungen an einer 
einzigen Pflanze zugrunde liegen, und auch bei den Serien mit 3 und 5 
Kurztagsblättern ist die Zahl der durchgemessenen Pflanzen zu gering, 
um einen quantitativen Vergleich zwischen diesen beiden Gruppen 
zuzulassen; an der Tatsache der Verkürzung der Internodien durch den 

von den Kurztagsblättern ausgehen- 
Tabelle 11. Internodienlänge in den Wirkstoffstrom wird damit aber 
gleicher Stengeihöhe bei Pflanzen nicht gerüttelt. 








mit u ar Auffällig ist, daß alle Inter- 
en UC Mid :. nodien gerade waren. Wo beide 

ne Blätter eines Wirtels in den Kurz- 
serie > een) tag gebracht wurden, mußte natür- 
lich auch die Verkürzung auf bei- 

iL 15 123 | 0,94 den Stengelseiten gleich stark sein, 

lll 0,86 | 0,50 | 0,42 wo aber nur ein Blatt Kurztag 
V 1,05 | 0,55 | 0,47 | 050 erhielt, hätte bei dem einseitigen 





Aufstieg des Wirkstoffes eigent- 
lich nur die über dem Kurztagsblatt stehende Stengelseite eine Ver- 
kürzung erfahren dürfen, die andere Seite hätte dagegen länger bleiben 
sollen, was natürlich zu einer Krümmung des Stengels geführt hätte. 
Tatsächlich waren die Stengel aller Versuchspflanzen aber völlig gerade. 
Die zahlenmäßige Ausmessung der Internodienlängen fand, wie gesagt, 
erst am 6. 11. statt; vorher waren die Pflanzen aber häufig angesehen 
worden, so daß etwa auftretende Krümmungen wohl hätten bemerkt 
werden müssen. Bei den Pflanzen mit 5 Kurztagsblättern ist es allerdings 
weiter nicht verwunderlich, daß eine allseitige Verkürzung des Stengels 
eintrat, da hier ja tatsächlich auf allen 4 Seiten Wirkstoffströme auf- 
steigen und nur an einer Seite noch eine Ergänzung durch das Hormon 
des 5. Blattes stattfindet. Wenn dabei in solchem Falle die Wirkung 
nicht proportional der Menge ist, dann kann sehr wohl eine allseitig 
gleichartige Wachstumshemmung eintreten. Auch bei der Serie mit 
3 Kurztagsblättern kann durch Diffusion ziemlich bald eine Verwischung 
der dreiseitigen in eine allseitige Wirkung zustande gekommen sein. Bei 
den Pflanzen mit nur einem Kurztagsblatt ist das Unterbleiben der 
Krümmung dagegen schwer verständlich. Wir möchten darauf ver- 
zichten, Vermutungen über die Ursachen des Ausbleibens der einseitigen 
Reaktion zu äußern (Geotropismus ? Autotropismus ?), da es sich doch 
nur um unbewiesene Annahmen handeln würde; wichtiger ist für uns die 
gänzlich eindeutig vorhandene Tatsache, daß die Fernwirkung der Kurz- 
tagsblätter sich auch auf eine starke Verringerung des Zuwachses der 
Stengelinternodien erstreckte. 
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III. Besprechung der Ergebnisse. 
Suchen wir noch einmal das Ergebnis aller Versuche über die Blatt- 
sukkulenz zu überblicken, so geschieht das am besten an Hand der Abb. 14. 


In ihr sind die Mittelwerte 
aus den Messungen vom 
3.10. eingetragen, nur von 
der Serie mit einem Kurz- 
tagsblatt an der Stengel- 
basis (/,) sind die Zahlen 
des 3.9. benutzt, weil diese 
Gruppe am 3. 10. nicht 
untersucht wurde. Die 
Werte von J, sind etwas 
zu niedrig im Vergleich zu 
den später gewonnenen. Die 
mit Kurztagssäckchen ver- 
sehenen Blätter sind in der 
Abbildung wieder durch 
dicke Strich» gekennzeich- 
net. 

Betrachten wir zunächst 
die Sukkulenzwerte der bei- 
den je 1 Paar bildenden 
Blätter. Sie sind bei den 
Kontrollpflanzen (K) an 
allen Knoten und bei den 
übrigen Pflanzen stets unter- 
halb der Kurztagszone nur 
unbedeutend voneinander 
verschieden. Bei der Gruppe 
I, ist nicht nur unterhalb, 
sondern auch oberhalb des 
Kurztagsknotens kein Un- 
terschied innerhalb der 
Blattpaare vorhanden; das 
Kurztagsblatt am 0-Nodium 
hatte sich also in diesem 
Falle auf keines der iibrigen 
Blatter ausgewirkt. 

Die durch Säckchen in 
den Kurztag gebrachten 
Blätter zeigen in allen Grup- 
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pen gesteigerte Sukkulenz, und zwar um so mehr, je höher am Stengel 
sie stehen, d. h. je jünger, wachstums- und daher reaktionsfähiger 
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sie waren. Wo beide Blatter eines Knotens in den Kurztag gebracht 
wurden, besteht höchstens ein unbedeutender Unterschied in der 
Sukkulenz der beiden Partner, wo nur eines Kurztag erhielt, ist der 
Unterschied groß (50% oder mehr), außer bei /,, wo er wegen der schlech- 
ten Reaktionsfähigkeit der alten Blätter geringer ist. Eine Leitung des 
Wirkstoffes quer durch den Knoten hatte also nirgends stattgefunden, 
denn der Sukkulenzwert des R- bzw. H-Blattes solcher Nodien war 
größenordnungsmäßig gleich dem der R- oder H-Blätter der Kontroll- 
pflanzen. 

Dieser Unterschied zwischen den beiden Blättern eines Paares kehrt 
überall dort wieder, wo ein Blattpaar genau über einem Kurz- und einem 
Langtagsblatt steht (Knoten +2 und +4 bei J, und V, +1 und +3 
bei /II). Er ist im allgemeinen am größten nicht an dem dem aus- 
sendenden Knoten nächststehenden deckenden Blattpaar, sondern am 
übernächsten (Abweichungen im einzelnen hingen meistens mit der zu- 
fälligen Größe der Blätter zusammen). Dieses Verhalten beruht auf 
der besseren Reaktionsfähigkeit der jüngeren Blätter und bedingt es, 
daß die Maxima der Sukkulenz nicht an den sich im direkten Kurztag 
befindenden 0-Blattern liegen, sondern an den nur durch Fernwirkung 
beeinflußten höheren Knoten. Nur die allerjüngsten Blätter (+4 bei 
III und V) waren noch zu wenig ausgewachsen, um schon das Maximum 
der Sukkulenz aufzuweisen. Ältere Blätter sprachen auf den zugeleiteten 
Stoff teilweise kaum an, selbst wenn die unter ihnen stehenden, also noch 
älteren Blätter, auf direkte Kurztagsbeeinflussung mittels Säckchen stark 
reagierten (JJZJ +1 und V 0,R). Es besteht also ein Unterschied in dem 
Verhalten gegen direkte und indirekte Kurztagswirkung: Reaktions- 
fähigkeit auf den zugeleiteten Wirkstoff setzt größere Jugend voraus als 
Beeinflußbarkeit durch direkte Kurztagseinwirkung. 


Blattpaare, die über einem Knoten stehen, dessen Blätter beide 
Kurztag erhielten, weisen keine Sukkulenzunterschiede auf. 


Besonders hoch ist die Sukkulenz dort, wo das empfangende Blatt 
über 2 senkrecht übereinander stehenden aussendenden Blättern inseriert 
ist (V +2L). 

In der oberen Region des Stengels von J,, [II und V sind mehrfach 
Sukkulenzwerte vorhanden, die höher sind, als man nach der Stellung der 
betreffenden Blätter oberhalb der aussendenden Kurztagsregion erwarten 
sollte (+ 3V und H bei J,, + 3H bei III, vielleicht auch +1V und H bei V). 
Diese Werte müssen durch zunehmende seitliche Ausbreitung des Hormons 
in den oberen Stengelteilen zustande gekommen sein ; dieses Diffuswerden 
des anfänglich senkrecht auf enger Bahn emporsteigenden Wirkstoff- 
stromes ist aber nirgends so weitgehend, daß ein auf der dem aussendenden 
Blatt gegenüberliegenden Stengelseite stehendes Blatt von ihm mit 
Sicherheit erreicht wird (vgl. S. 536). Der Strom des wirksamen Prinzips 
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kann also den Stengel zwar bis 90° nach rechts und links erfüllen, ob er 
aber den ganzen Querschnitt umfließen kann, muß dahingestellt bleiben. 

Gleichzeitig mit der Sukkulenz der Blätter wurde durch den Wirk- 
stoff auch die Größe der Blattfläche und die Dicke und Länge der Blatt- 
stiele verändert, sowie die Internodienlänge verkürzt; auch der Wasser- 
haushalt der Pflanze wurde dadurch gleichzeitig tiefgreifend beeinflußt 
(Harper und v. WrrscH 1940; III). Höchstwahrscheinlich wird auch die 
knollige Anschwellung der Wurzeln der Kurztagsexemplare, die wir 
früher beschrieben haben (1940, III), durch den gleichen Wirkstoff hervor- 
gerufen. 

Da der diese Vorgänge herbeiführende Stoff in den Laubblättern ge- 
bildet wird, in denen bei Kalanchoe Bloßfeldiana auch das Blühhormon 
entsteht (HARDER und v. WrrscH 1940, I), und zwar ebenso wie letzteres 
im Kurztag, so glaubten wir zunächst, daß für beide Vorgänge, nämlich 
das Blühen und die Ausbildung des typischen Kurztagshabitus, ein und 
dasselbe Hormon oder doch eine Gruppe von eng miteinander ver- 
koppelten Stoffen verantwortlich. sei. Diese Vorstellung wird noch be- 
sonders gestützt durch gewisse Ähnlichkeiten in deg Fernwirkung; so 
unterbleibt sowohl das Blühen wie auch die Sukkulenzsteigerung und 
Formänderung der Blätter, wenn das Sendeblatt sich im unteren Teil 
der Pflanze befindet. Den Gedanken an eine einheitliche stoffliche Ur- 
sache haben wir jedoch schon in einer unserer früheren Veröffentlichungen 
(1940, III) aufgegeben, als wir nämlich bei Einbringung einzelner Blätter 
in Kurztagssäckehen Blüten auftreten sahen, ohne daß gleichzeitig die 
Blätter Sukkulenz aufwiesen. Unsere seinerzeitige Argumentation ging 
aber von noch nicht hinreichend abgerundeten Beobachtungen aus. Aller- 
dings treten, wie sich auch bei unseren jetzigen Untersuchungen wieder 
gezeigt hat, tatsächlich an partiell in den Kurztag gebrachten Pflanzen 
die Blütenstandsanlagen sehr bald auf — einen Monat nach Versuchs- 
beginn waren sie schon so groß, daß man Knospen an ihnen erkennen 
konnte —, und von gesteigerter Sukkulenz der Blätter ist dann minde- 
stens makroskopisch noch nichts zu bemerken. Gerade aus dieser Tat- 
sache hatten wir seiner Zeit gefolgert, daß die Blütenbildung und die 
Sukkulenzzunahme der Blätter nichts miteinander zu tun hätten. Dieser 
Schluß ist jedoch nicht zwingend, denn unsere jetzigen, sich über eine 
längere Beobachtungszeit ausdehnenden Versuche haben ja gezeigt, daß 
an den durch einzelne Kurztagsblätter zum Blühen gebrachten Pflanzen 
diese Blätter selbst wie auch gewisse ardere doch eine einwandfreie Zu- 
nahme der Sukkulenz zeigen, wenn wan nur lange genug mit der Suk- 
kulenzbestimmung wartet. Zuerst werden also die Blütenstandsanlagen 
sichtbar, erst später tritt die Sukkulenzzunahme auf. Diese zeitliche 
Aufeinanderfolge scheint nun auf den ersten Blick die Annahme von 
2 verschiedenen Stoffen nur zu stützen. Tatsächlich tut sie das aber 
doch nicht. Denn die Blätter von Kalanchoe Bloßfeldiana wachsen außer- 
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ordentlich langsam, man kann also gar keine rasche Reaktion bei ihnen 
erwarten. Es wäre daher gut denkbar, daß ein und derselbe Stoff die Ur- 
sache für das Blühen wie für die Änderung der Blattgestalt sein könnte, 
und daß die zeitliche Trennung der beiden Erscheinungen nur auf die 
verschiedene Reaktionsgeschwindigkeit bei der Blütenbildung und Blatt- 
formung zurückzuführen wäre. Aus der zeitlichen Verschiedenheit im 
Erscheinen der Blüten und der Sukkulenz kann man also keine bindenden 
Schlüsse für oder gegen das Vorhandensein von 2 verschiedenen Wirk- 
stoffen ziehen. 

Eine Zeitlang glaubten wir dann, den Beweis für das Vorliegen zweier 
verschiedener Wirkstoffe auf Grund des Wanderweges des blüten- 
bildenden und des blattformbestimmenden Prinzips führen zu können. 
Das Blühhormon breitet sich zweifellos allseitig in der Pflanze aus, 
wandert also auch nach abwärts. Wenn man nämlich an einer Pflanze 
durch Anbringen der Kurztagssäckchen an irgendwelchen Laubblättern 
die Blütenbildung angeregt hat, dann erscheinen die Blütenstände nicht 
nur am Gipfel der Pflanze, sondern auch in der Nähe des Wurzelhalses 
können kleine Seitensproße mit Blütenständen hervorbrechen!. Die durch 
die Kurztagssäckchen bedingte Änderung in der Blattgestalt ließ sich 
dagegen immer nur oberhalb der Kurztagsregion beobachten. Der Stoff 
steigt also empor. An den Blättern unterhalb der in den Kurztag ge- 
brachten Zone ließ sich dagegen niemals eine sichere Änderung in der 
Fleischigkeit oder Gestalt erkennen. Dieses Tatsachenmaterial schien uns 
zunächst eine Ausbreitung des Hormons nach abwärts auszuschließen, 
tatsächlich tut es das aber nicht. Denn, wie oben bereits besprochen 
worden ist, beruht das Ausbleiben der Sukkulenzzunahme an den unteren 
Blättern vielleicht lediglich darauf, daß diese Blätter infolge zu großen 
Alters gar nicht mehr fähig sind, auf zugeleiteten Wirkstoff zu reagieren. 
Durch unsere Untersuchung ist also nicht bewiesen, daß keine Abwärts- 
leitung des blattformbeeinflussenden Stoffes stattgefunden hat. Also 
auch die Beobachtung des Wanderweges läßt keine bindenden Schlüsse 
über das Vorhandensein von 2 verschiedenen Wirkstoffen zu. 

Völlig geklärt konnte die Frage dagegen dadurch werden, daß andere 
Pflanzen mit in den Kreis der Beobachtungen einbezogen wurden — 
Untersuchungen, die von Herrn Dr. von Denrrer (1941) durchgeführt 
worden sind. von DENFFER hat zahlreiche sukkulente Arten verschiedener 
Familien auf ihr Verhalten im Lang- und Kurztag geprüft und dabei an 
einer Anzahl von Crassulaceen sowohl Erhöhung der Sukkulenz wie auch 
Verkleinerung und Änderung in der Gestalt der Blattspreite durch den 
Kurztag erhalten. Bei manchen Arten wurde gleichzeitig auch die Blüten- 
bildung hervorgerufen, bei anderen jedoch fand im Kurztag nur die Ver- 
änderung der Blätter statt, das Blühen war dagegen an den Langtag 

1 Über die Wanderung des Blühhormons selbst durch die Wurzel hat kürzlich 

CAJLACHJAN (1940) berichtet. 
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geknüpft. Bei letzteren Arten hatten also die kleinblätterigen sukkulenten 
Pflanzen im Gegensatz zu Kalanchoe Bloßfeldiana keine Blüten, sondern 
nur die großblätterigen, schwach sukkulenten Exemplare blühten; folg- 
lich ist hier die Identität des die Blattform beeinflussenden und des 
blütenbildenden Hormons völlig ausgeschlossen. Daraus darf man aber 
wohl folgern, daß es auch bei Kalanchoe Bloßfeldiana für die Gestaltung 
und das Blühen 2 verschiedene Stoffe gibt. Während nun aber das Blüh- 
hormon je nach der Pflanzenart, um die es sich handelt, sowohl im Kurz- 
tag wie auch im Langtag entstehen kann, wird, soweit wir bisher wissen, 
der formbeeinflussende Wirkstoff nur im Kurztag gebildet. 

Es bedarf nun noch einer Diskussion, ob die in Frage stehenden Er- 
scheinungen nicht vielleicht durch Auxine bedingt werden. Von den 
Wuchsstoffen ist ja bekannt, daß sie sehr mannigfache Wirkungen aus- 
üben können (WENT und THIMANN 1937; ScHLENKER 1937; OrrE 1937; 
Bünnme 1939). Wir haben deshalb Versuche angestellt, um durch ge- 
steigerte Wuchsstoffzufuhr an Langtagsexemplaren künstlich Kurztags- 
erscheinungen hervorzurufen: Blätter wurden mit Heteroauxinlösungen 
besprüht oder mit -pasten bestrichen und Stecklinge wurden in Hetero- 
auxinlösungen kultiviert. Nirgends trat aber irgendeine Wirkung ein, 
die der durch den Kurztag ausgelösten ähnelte (v. Wrrscu, 1941). 
Vermehrung der Wuchsstoffzufuhr (Heteroauxin) ist also sicher nicht 
die Ursache für ‚die Formveränderung. Möglich wäre allerdings noch, 
daß durch die Tagesverkürzung weniger Wuchsstoff in den Blättern 
gebildet würde. Eine Verminderung der Wuch stoffmenge in der 
Pflanze läßt sich künstlich natürlich viel schwerer erreichen als das 
Umgekehrte, so daß wir das Problem von dieser Seite aus noch nicht 
experimentell in Angriff genommen haben. Die Wahrscheinlichkeit, daß 
die beobachteten Kurztagserscheinungen auf Wuchsstoffmangel zurück- 
zuführen seien, ist trotzdem nur äußerst gering. Denn wenn wirklich 
durch die Abkürzung der Tageslänge in einem Kurztagsblatt Wuchsstoff- 
mangel eintritt, so ist nicht einzusehen, weshalb sich diese lokale Ver- 
minderung auch auf die übrigen Blätter der Pflanze übertragen sollte, 
zumal in solchen Fällen, in denen nur ein einziges-Blatt in den Kurztag 
gekommen ist, alle anderen Blätter der Pflanze aber im Langtag blieben. 
Die im Langtag verbliebenen Blätter müßten dann doch wohl zweifellos 
in der Lage sein, ihren eigenen Bedarf an Wuchsstoff selbst zu produzieren. 
Weiter wäre schwer zu verstehen, weshalb dieser Mangel sich immer nur 
in enger Bahn senkrecht nach oben auswirkt. Zudem läßt sich überhaupt 
für die von uns beobachteten habituellen Veränderungen eine befriedigende 
Erklärung lediglich durch Wuchsstoffmangel kaum geben. Daß die Blatt- 
fläche klein und die Internodienlänge kurz bleibt, ist dadurch zwar ver- 
ständlich, nicht vorstellbar ist hingegen, daß durch Mangel an Wuchsstoff 
die knolligen Anschwellungen der Wurzeln und vor allem die sehr starken 
Dehnungen der Mesophyllzellen zustande kommen. Verringerung der 
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Wuchsstoffproduktion scheint uns daher nicht die Ursache für die weit- 
gehenden und vielseitigen Formveränderungen an Blättern, Stengeln und 
Wurzeln sein zu können. 

Auxin kommt außerdem auch schon deshalb nicht in Frage, weil da- 
durch nur das Wachstum der Blattadern, nicht aber das des Mesophylls 
gefördert wird (Avery, 1935). Für das Wachstum des letzteren sind da- 
gegen nach D. M. Bonner, Haacen-Smir und Went (1939) Stoffe er- 
forderlich, die in Blatt- und Samendiffusaten wie auch Hefeextrakt ent- 
halten sind und die bis zu gewissem Grade durch Purine (besonders 
Adenin) ersetzt werden künnen-(BoNNer und HAAGEN-Smrr 1939). Da 
es sich bei unseren Befunden aber nicht um eine gleichsinnige Hemmung 
oder Förderung des Blattwachstums in Fläche und Dicke, sondern um 
eine Hemmung im Flächen- und Förderung im Dickenwachstum handelt, 
die mit weitgehenden morphologischen und physiologischen Umgestal- - 
tungen verbunden ist, wobei neben dem Blatt auch noch SproB und 
Wurzel mit erfaßt werden, können unsere Ergebnisse nicht auf eine Wir- 
kung der gleichen Stoffe zurückgeführt werden. 

Zu erörtern ist in diesem Zusammenhange auch die Beobachtung von 
LaısAacH und FıschnicH (1938), daß in den Kotyledonen durch Ver- 
dunkelung ein Stoff gebildet wird, der das Wachstum des Hypokotyls 
steigert; „je mehr die Lichtmenge abnimmt, in um so größerer Quantität 
entsteht er bzw., falls er im Lichte und im Dunkeln in gleicher Menge 
gebildet wird, wird er je nach der Lichtintensität zu größerem oder 
kleinerem Teil in eine Form umgewandelt, in der er keinen fördernden 
Einfluß auf das Wachstum mehr ausüben kann.‘‘ Da bei unseren Ver- 
suchen die Einführung von Blättern in den Kurztag natürlich eine Ver- 
längerung der Dunkelzeit und somit Verminderung der in 24 Stunden 
zugeführten Lichtmenge mit sich bringt, so entsteht die Frage, ob die 
von uns gefundenen Ergebnisse durch den Larpacuschen Stoff erklärt 
werden können. Das ist aber offenbar wegen der Vielseitigkeit der ein- 
tretenden Reaktionen nicht der Fall. Denn die Blattquerschnitte in 
unseren Versuchen wurden zwar dicker, die Blattflächen wie die Inter- 
nodienlängen nahmen aber starkab. Inder Hauptsache verlief die Reaktion 
bei unseren Versuchen also gegenteilig wie bei LAIBACE. 

Daß auch das einfache „Vorhandensein von Baustoffen in bestimmter 
Quantität‘, worauf GOEBEL (1908) gerade bezüglich der Blattgestaltung 
großes Gewicht legt, in unserem Falle nicht ausschlaggebend sein kann, 
bedarf kaum einer näheren Erörterung. Denn wie sollte bei Abkürzung 
der täglichen Beleuchtung an einem einzelnen Blatte um nur 3 Stunden 
eine derartige Verringerung in der Assimilatmenge entstehen, daß diese 
sich so weitgehend auf die ganze Pflanze auswirken könnte! Ganz ab- 
gesehen davon, daß durch die Annahme eines Einflusses der Quantität 
der Baustoffe ja noch in keiner Weise auch nur angedeutet ist, warum 
und wie sich diese einfache Mengenverminderung formbeeinflussend aus- 
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wirkt, müßte der gleiche Erfolg auch bei Verringerung der Lichtintensität 
eintreten. Lichtschwächung führt aber zum Gegenteil, nämlich zu einer 
Verminderung der Kurztagswirkung, wie wir früher gezeigt haben: die 
Sukkulenz der Blätter war in abgeschwächter Beleuchtung sehr viel 
geringer als in vollem Lichte (1940, III). 

Es müssen also wohl tatsächlich besondere „formbeeinflussende‘‘ 
Stoffe, „„Metaplasine‘‘, in der Pflanze wirksam sein. Natürlich können 
die Verhältnisse auch noch komplizierter sein, als wir sie dargestellt 
haben; Wents (1939) „Ablenkungstheorie“ der korrelativen Auxin- 
hemmungen sei als ein B>irpiel dafür genannt, wie verwickelt man sich 
die Zusammenhänge bei Hormonwirkungen denken kann. J-denfalls 
ist durch unsere Befund» ein weiterer Schritt in der Erkenntnis 
getan, daß grundsätzliche Übereinstimmung im Tier- und Pflanzenreich 
in der Auslösung der Entwicklungsvorgänge durch Wirkstoffe besteht 
— ein Gebiet, auf dem die tierische Physiologie schon außerordentlich 
viel weiter vorgedrungen ist als die botanische (vgl. Kian 1939). 


Zusammenfassung. 


1. An im Langtag stehenden Pflanzen von Kalanchoe Bloßfeldiana mit 
etwa 8 Blattpaaren wurden einzelne Blätter durch tägliches Überziehen 
mit Sä:kchen aus schwarzem Stoff von 171/,—8!/, Uhr verdunkelt und 
so in 9.tündigen “amer gebracht; die Sukkulenz dieser Kurztagsblatter 
nahm stark zu. 

2. Von solchen Kurztagsblättern ging eine Fernwirkung auf be- 
stimmte Teile der im übrigen im Langtag verbliebenen Pflanze aus. 

3. Die Fernwirkung äußerte sich in einer Vergrößerung der Dicke, 
Einschränkung des Flächenwachstums und Zunahme der Sukkulenz der 
B'âtter sowie Verkürzung der Internodien — alles Merkmale, di> für im 
Kurztag gewachsene Kalanchoe-Pflanzen charakteristisch sind. 

4. War von den beiden Blättern eines Knotens nur eines in den Kurz- 
tag gebracht worden, so fand eine Beeinflussung des gegenständigen 
Blattes nicht statt; die Wirkung übertrug sich also nicht quer durch den 
Stengel. 

5. Dagegen trat ein Effekt stengelaufwärts ein, wobei die Wirkung 
zunächst streng einseitig beschränkt war, so daß bei der kreuzgegen- 
ständigen Blattstellung von Kalanchoe nur die in einer Zeile wieder senk- 
recht über dem Kurztagsblatt stehenden Blätter der gleichorientierten 
Knoten erfaßt wurden, nicht aber die Gegenblätter und die Blätter der 
um 90° kreuzständigen Zwischennodien. 

6. Diese geradlinige Beschränkung der Ausbreitungsbahn war in der 
Gipfelregion weniger streng und war bei längerer Versuchsdauer auch in 
der Nähe des aussendenden Gebietes nicht mehr so ausgeprägt, so daß 
auch merkliche Beeinflussungen benachbarter Blattzeilen eintraten. 
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7. Eine Wirkung stengelabwarts wurde nicht beobachtet, was aber 
nicht unbedingt darauf zurückgeführt werden muß, daß der Stoff nicht 
basalwärts geleitet wird, sondern auch auf Reaktionsunfähigkeit der alten 
Blätter an der Stengelbasis beruhen kann. 

8. Wurden an mehreren Blattzeilen Blätter in den Kurztag gebracht, 
so reagierte jede Reihe für sich. 2 übereinanderstehende Kurztagsblätter 
summierten sich in ihrer Wirkung, die Beeinflussung der über ihnen 
stehenden Blätter war daher stärker, als wenn nur 1 Blatt der Zeile Kurz- 
tag erhielt. 

9. Zu einer solchen Fernwirkung auf andere Teile waren nur nicht zu 
alte, im mittleren oder oberen Teil der Pflanze stehende, in gutem Ent- 
wicklungszustand befindliche Blätter befähigt, während auf die direkte 
Kurztagswirkung auch relativ alte Blätter noch durch Erhöhung ihrer 
Sukkulenz ansprachen. 

10. Diese Befunde lassen sich am besten durch die Annahme eines im 
Kurztagsblatt gebildeten und durch den Sproß weitergeleiteten um- 
formenden Wirkstoffes, eines ,,Metaplasins“, verstehen. 

Der Deutschen Forschungsgemeinschaft danken wir für die Unterstützung 
unserer Untersuchungen. 
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PLASMATISCHE UNTERSUCHUNGEN 
AN DÜRREEMPFINDLICHEN UND DÜRRERESISTENTEN 
SORTEN LANDWIRTSCHAFTLICHER KULTURPFLANZEN'. 


Von 
H. Scummpt, K. Drwazp und ©. STOCKER. 


Mit 3 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 14. November 1940.) 


1. Problemstellung. 


In einer vorangegangenen Mitteilung (Scaminr 1939) hat der eine 
von uns gezeigt, daß bei Lamium maculatum bei Übergang zu Trocken- 
kultur neben der bekannten Erhöhung des osmotischen Wertes gesetz- 
mäßige Änderungen der Viskosität und der Permeabilität gegen Harn- 
stoff, Glycerin und andere Stoffe auftreten, die auf tiefgreifende Ände- 
rungen der plasmatischen Struktur und Zusammensetzung hinweisen. 
Aufgabe der vorliegenden Arbeit ist, zu untersuchen, ob diesen phäno- 
typischen Plasmäveränderungen genotypische Plasmaunterschiede dürre- 
resistenter und -empfindlicher Arten bzw. Rassen entsprechen. 

Als Versuchsmaterial benützen wir reine Sorten landwirtschaftlicher 
Kulturpflanzen, die sich durch Dürreempfindlichkeit und Resistenz 
unterscheiden. Wenn wir bei ihnen innerhalb der Art sortenspezifische 
plasmatische Unterschiede finden, so sind wir mit einer gewissen Wahr- 
scheinlichkeit berechtigt, eine kausale Beziehung zur Dürreresistenz zu 
vermuten, und das um so mehr, je öfter sich bei anderen Arten dieselbe 
Beziehung wiederholt. Dieser Schluß wird weiter gesichert, wenn gleich- 
gerichtete plasmatische Änderungen durch Übergang zu Trockenkultur 
phänotypisch experimentell erzeugt werden können. 

Unter Dürreresistenz verstehen wir in unserer Problemstellung? die 
Fähigkeit einer Sorte, trotz verschärfter Trockenbedi gen relativ hohe 
Erträge zu liefern. Als ersten Anhalt benützen wir die landwirtschaftliche 


1 Zweite Mitteilung der ,, Untersuchungen über die physiologischen Grundlagen 
der Dürreresistenz“ des Botanischen Instituts der Technischen Hochschule Darm- 
stadt. Dem Deutschen Forschungsrat und der Deutschen Forschungsgemeinschaft 
danken wir für die Bereitstellung von Mitteln und die Gewährung eines Stipendiums. 
1. Mitteilung: H.Scumipt: Plasmazustand und Wasserhaushalt bei Lamium 
maculatum. Protoplasma 38, 25 (1939). 

2 Es ist zu beachten, daß die von Maximov in der Okologie eingeführte ,,drought 
resistence‘ etwas anderes meint, nämlich die Fähigkeit einer Art, extreme Austrock- 
nung überhaupt lebend zu überstehen. Eine nähere Besprechung wird in STOCKER, 
ReHM und ScHMIDT gegeben werden. 
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Erfahrung; zur genaueren Festlegung dient der aus dem Frischgewicht 
der Ernte! gewonnene 

Da das Frischgewicht durch die seubensigene Wüchsigkeit mitbe- 
dingt ist, kann die Diirreresistenz nur als relativer Begriff gefaBt werden, 
d.h. wir müssen stets 2 Sorten miteinander vergleichen. Wenn wir diese 
als e (dürreempfindlich) und r (dürreresistent) und die jeweilige Kultur- 
methode als B (bewässert) und 7’ (trocken) bezeichnen, so kann aus den 
4 bestimmten Erntegewichten Be, Br, Te und Tr auf 2 Arten ein Re- 
nant gewonnen werden: Wir kénnen einmal für jede Art den 


Quotienten + berechnen, der den rel. mat bei Trockenkultur angibt, 


und für die resistente Sorte fordern, daß > 2 , oder wir können 


das Verhältnis beider Sorten 7 in jeder Kulturart zugrunde legen und 


als Zeichen der Resistenz en daß >". In beiden Fällen 
nn u zu demselben ,,Resistenzquotienten‘‘ g, da die Gleichung 


= =q° Be durch einfache mathematische Umformung in die Gleichung 
= q: z übergeht. Der Resistenzquotient q ist also: g — > —" 
Da die Bodenwassergehalte der T- und B-Kulturen in Abhängigkeit 
von den jeweiligen Wetterbedingungen in gewissen Graden schwankten, 
sind unsere Resistenzquotienten nur innerhalb derselben Versuchsreihe 
vergleichbar. 
2. Kulturmethoden. 


Über die Einzelheiten der angewandten Kulturmethoden werden 
im einzelnen die Arbeiten STOCKER, REHM und Scumipt und Fiscuzr, 
REHM und Stocker berichten. Wir erwähnen hier nur das Wesentliche. 

Die GefaéBversuche sind wie üblich in Mitscherlichgefäßen in einem gut durch- 
lüfteten Gewächshaus ausgeführt. Die Wassergehalte des Bodens sind auf die 
Wasserkapazität bezogen. 

In den Freiland-Versuchen waren die 1,5 m tiefen Trocken- (7'-) Beete gegen den 
umgebenden Boden durch Dachpappe isoliert und im Frühjahr mit ausgetrocknetem 
Boden in natürlicher Lagerung beschickt worden. Sie wurden bei Regen durch 
Mistbeetfenster abgedeckt. 1938 wurden außerdem noch innerhalb der Beete 
Eisentonnen von 1,5 m Tiefe und 0,6 m Durchmesser benutzt. Die bewässerten 
(B-) Beete waren dem Regen und bei Trockenheit einer zusätzlichen Begießung 
ausgesetzt; die letztere unterblieb bei den 1937 zusätzlich angelegten Normal- (N-) 
Beeten. In dem sehr warmen und trockenen Sommer 1938 wurden sehr niedere 
Bodenwassergehalte erreicht. Sie waren in den Haferversuchen am 26. 7.38 in 
den T-Tonnen in 10 cm Tiefe 14%, in 40 em 14%, in 90 cm 22% der Wasserkapa- 
zität, die etwa 28% des Trockengewichtes betrug; auch die B-Versuche waren trotz 
Bewässerung in der Tiefe ziemlich trocken, sie hatten in 10 cm 30%, in 40 cm 26%, 


1 Es würde den landwirtschaftlichen Bedürfnissen näher kommen, bei den 
Getreidearten den Kornertrag zu Grunde zu legen. Da uns aber keine mit Netzen 
gegen Vögel geschützten Versuchsfelder zur Verfügung standen, mußten wir auf 
diese Bestimmung verzichten. 
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in 90cm 22% Wassergehalt. In den Zuckerriibenv hen 1938 lagen die Ver- 
hältnisse ähnlich. Im kühlen Sommer 1939 gelang es nicht, ähnlich niedere Werte 
zu erzielen. Auf den 7’-Beeten lag der Wassergehalt bei 30—40%, auf den B-Beeten 
bei 60— 70%. 





3. Das Versuchsmaterial. 

Die Sortenwahl ging von der landwirtschaftlichen Resistenzbeur- 
teilung! aus, wobei die ungefähr gleichzeitige Entwicklung der zu ver- 
gleichenden Sorter zu berücksichtigen war. 

in eınzeinen Fällen sind wir allerdings auf Grund eigener Versuche 
zu eucr abweichenden Auffassung gekommen. Das gilt vor allem für 
die beiden Hafersorten Beseler Weißhafer II und v. KALBENSs Vienauer, 
din als empfindlich und resistent gelten. Nach unserer Auffassung 
(vgl. im einzelnen STOCKER, REHM und SCHMIDT und FiscHeR, Rexam 
und STOoKER) ist die landwirtschaftlich erprobte Unbrauchbarkeit von 
Beseler II auf „leichten“ Böden, die in Deutschland sowohl trocken 
wie auch nährstoffarm zu sein pflegen, nicht auf Dürre-, sondern 
auf Nährstoffmangelempfindlichkeit zurückzuführen. Vienauer wächst 
hier besser, weil er mangelresistenter ist?. Unter Ausschaltung des Nähr- 
stoffmangelfaktors auf gutem Boden untersucht, hat sich in unseren 
Versuchen von den verschiedensten Gesichtspunkten aus Beseler gegen- 
über Vienauer als dürreresistenter erwiesen. Unter Berücksichtigung 
dieser Umstellung der Hafersorten Beseler und Vienauer ergibt sich fol- 
gende Sortenauswahl und Resistenzbeurteilung : 











Tabelle 1. 
Art Dürreempfindliche Sorten Dürreresistente Sorten 
eee. |. à . LE! v. KALBENS Vienauer Beseler Weißhafer II 
Fläminggold 
Te Bavaria Isaria 
Weizen. . . . . . STRUBBES roter Schlanstedter | Heres Kolben 
Zuckerrüben . . . | Kleinwanzleben Nr. 5026 Kleinwanzleben Nr. 5005 
Kleinwanzleben Nr. 5030 Kleinwanzleben Nr. 5052 
Braune 275/28 Nr.6 Braune 395/28 Nr. 11 
Braune 108/395/28 Nr. 8 





4. Die Auswahl der Versuchszellen. 


Die unseren Versuchen zugrunde liegenden Methoden der Plasmometrie verlangen 
Zellen von genügender Größe und gleichmäßig zylindrischer Form in einem Gewebe, 
das der mikroskopischen Beobachtung zugänglich ist und einen physiologisch ein- 


ı Für freundliche Beratung und Beschaffung von Saatgut sind wir einer Reihe 
von Fachgenossen und Firmen, vor allem aber Herrn Professor Dr. Ruporr-Münche- 
berg, zu Dank verpflichtet. 

2 Der Ratgeber für Saatgutbeschaffung, Saatgutwechsel und Sortenwahl 1938 
des Reichsverbandes der deutschen Pflanzenzuchtbetriebe führt Beseler II als 
„für bessere Lagen“, v. KALBEns Vienauer als ,,nur für leichte Haferlagen“ ge- 


eignet an. 
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heitlichen Zellverband bildet. Nach zahlreichen orientierenden Versuchen erwiesen 
sich bei den Getreidearten die Gefäßbündelscheiden der Blattscheiden als besonders 
geeignet. Wir gingen in einer Beobachtungsserie stets von gleich alten (meist den 
drittjüngsten) und arts (nach Südosten, vgl. Fizzer 1937) Blättern 
aus, lösten diese mitsamt der Blattscheide vom Halm und fertigten dann Flächen- 
schnitte von der Innenseite der Scheide. Bei den Zuckerrüben wurden auf Flächen- 
schnitten Zellen der Blattmittelrippe untersucht; sie sind sehr klein und machen 
die plasmometrische Arbeit viel schwieriger als die Bündelzellen der Getreide- 
blattscheiden. 
5. Der osmotische Wert. 
a) Methodik. 

Die osmotischen Werte wurden sowohl plasmometrisch nach Hörter (vgl. 
ScHmipr 1939) für die in Abschnitt 4 genannten Zellgruppen wie auch kryoskopisch 
nach WALTER! für die ganzen Blätter bestimmt. 

Als Plasmolytikum diente in den Versuchen von 1938 Traubenzucker, in den 
Hauptversuchen 1939 Rohrzucker, weil Traubenzucker infolge merklicher Per- 
meabilität etwas zu hohe Werte gab. 

Wie das folgende Beispiel zeigt, u die kryoskopischen Werte, welche das 
ganze Blatt mitteln, etwas höher als die plasmometz hen, die nur die Zellen der 
Gefäßbündelscheide der Blattscheiden messen; der Unterschied ist bei Fläming- 
gold am größten. 





Tabelle 2. 7.6.39. 


























Osmotischer Wert in at Hg 
Sorte er, rer Differenz B un; 
kryoskop. KRohrzucker) kryoskop. | plasmom. 
B? 11,43 11,13 0,30 \ 
Beseler . . . ze 12,06 u, 40 0,66 1,05 1,02 
. 10, ,58 ,46 
Vienauer . 7 12,10 10.80 0,30 | 1,20 1,13 
x : 10,71 8,89 1,82 
Fläminggold . T 12,99 10,33 266 | 1,21 1,16 








Bei dem von uns beabsichtigten Vergleich verschiedener Kulturbedingungen 
und verschiedener Sorten ergeben beide Methoden gleichsinnige Ergebnisse. 
Störender sind die Fehler 

















Tabelle 3. Osmotische Werte infolge individueller Schwan- 
in G. M. Traubenzucker. kung. 

Nr. der Pflanze Beseler (r) | Vienauer (e) Wir geben als Beispiel 
einen Versuch vom 1. 6. 37 

(Tabelle 3). 
à = 2 Trotz der stets geübten 
3 0,3 16 0,28 1 sorgfältigen Untersuchung von 
4 0,262 0,194 5 Individuen überschreitet die 
5 0,277 — an sich erhebliche Differenz 
Mittelwert . . . . . . 0,294 0,240 der Mittelwerte von 23% nur 
Wahrscheinlicher Fehler | + 0,008 | + 0,015 knapp den dreifachen wahr- 
Differenz beider Sorten 0,054 + 0,017 scheinlichen Fehler und kann 


1 Mit Berücksichtigung der Unterkühlungskorrektur (WALTER 1936). 
2 Mit B bzw. T bezeichnen wir stets die Werte auf bewässerten bzw. trockenen 


Versuchsfeldern. 
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daher nur eben als gesichert betrachtet werden. Zu demselben Ergebnis führt die 
Berechnung über mittlere Fehler und Differenzenquotient. 


b) Ergebnisse. 

a) Getreideversuche bei Volldüngung. 

Der osmotische Wert spielt in der physiologischen Resistenzforschung 
eine große und oft erörterte Rolle, wobei in der Regel angenommen 
wird, daß resistenten Sorten höhere Werte als empfindlichen zukommen. 
Daß dies keine allgemein gültige Regel ist, ist schon von anderer Seite 
festgestellt worden. Fucus, Tumanov und CHRISTOFF (dort Literatur, 
S. 89) haben bei Weizen und Gerste kälteresistente Sorten mit niederen 
osmotischen Werten gefunden; sie bringen diese Ausnahmen mit dem 
kontinentalen Klimacharakter der Heimatgebiete dieser Sorten in Ver- 
bindung. Wir selbst sind bei unseren Arbeiten, zunächst bei Zucker- 
rüben, bald auf ähnliche „Ausnahmen“ gestoßen und haben dann im 
weiteren Verlauf erkannt, daß ganz allgemein keine konstante Beziehung 
zwischen den osmotischen Werten zweier Sorten besteht. 

Wir belegen das zunächst durch Kulturserien von dürreresistenten (r) 
und empfindlichen (e) Gerste- und Weizensorten in Mitscherlichgefäßen 
mit abgestuften konstanten Bodenwassergehalten. 


Tabelle 4. Osmotische Werte in G.M. Traubenzucker (4.—5. 10. 37). 














Bodenwassergehalt in % der Wasserkapazität 
80 60 40 20 

Bavaria.(e)!. ..... + 0,334 + 0,285 + 0,294 0,285 

| Isaria a eae 2 | 0,278 | 0,241 0,281 j 0,301 

Gerste |, __ e . = 
|= a Ua —17% | —15% | —4% + 6% 
naiss Schlanst. (e) + 0,324 | 0,366 | 0,340 0,432 
à | Heres Kolben (r) . | 0,321 | 0,368 { 0,427 { 0,522 
Weizen | „_ e. 4 7 
|= drags | £8 —09% | +05% | +20% | +21% 

















Bei Kultur unter konstanten Bodenfeuchtigkeitsverhältnissen hat 
in beiden Fällen bei 80% der Wasserkapazität die dürreempfindliche 
Sorte den höheren osmotischen Wert, bei 20% dagegen die resistente; 
dazwischen ändert sich das Verhältnis stufenweise, wobei bei 40% und 
60% Wassergehalt bei Weizen die r-Sorte, bei Gerste die e-Sorte die 


höheren Werte aufweist. Die Umkehrung des z- Quotienten kommt, wie 


ein Vergleich der Werte in horizontaler Richtung zeigt, dadurch zu- 
stande, daß die resistente Sorte mit zunehmender Bodentrockenheit ihren 


1 Mit e bzw.r bezeichnen wir die jeweiligen Werte von dürreempfindlichen 
und dürreresistenten Sorten (vgl. S. 560). 
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osmotischen Wert schneller steigert als die empfindliche‘. Dasselbe Ver- 
halten haben Stocker, REHM und Scumipr bei Hafersorten gefunden, 
wo der nach unseren Erfahrungen resistente Beseler II in bewässerter 
Kultur einen niederen, in Trockenkultur einen höheren Wert hat als der 
empfindlichere Vienauer. Die umgekehrte Auffassung vertritt E. Bmz 
in ihrer nach Abschluß unserer Untersuchungen erschienenen Arbeit; 
in ihrer Fig. 14 nimmt sie für die von ihr untersuchten Sorten von Gerste, 
Weizen und Hafer? für die resistenten Rassen bei hohem Bodenwasser- 
gehalt einen höheren, bei niederem einen tieferen osmotischen Wert an. 
Da es sich in ihren Versuchen um sehr geringe, wohl kaum die Fehler- 
grenze überschreitende Unterschiede handelt, und wir auch unser Material 
für keineswegs erschöpfend halten, bedarf die Frage einer weiteren 
Klärung. 

Bei Feldversuchen verursacht der dauernde starke Wechsel zwischen 
Trockenheit und Regen, zwischen Tagen mit starken und solchen mit 
schwachen Transpirationsverlusten kurzfristige Schwankungen der Was- 
serbilanz und damit des osmotischen Wertes; sie können das genotypische 
Sortenverhältnis überdecken, sobald Geschwindigkeit und Stärke der 
Reaktion auf die Außenbedingungen bei den einzelnen Sorten verschieden 
sind. Es können sich so, zumal da auch eine verschieden lange Nach- 
wirkung zeitlicher Umstellungen zu beachten ist, die Verhältnisse vorüber- 
gehend geradezu umkehren. 

Wir geben dafür zunächst einige Messungen an Hafer im Sommer 1938: 


Tabelle 5. Osmotische Werte von Hafersorten in G. M. Traubenzucker. 





24.7.38 28. 8. 38 8. 9. 38 


T T 
B T EB 100 B T 100 








B T 


CIE | 
8 





Vienauer (e) | 0,309 | 0,376 | 122% | 0,247 | 0,417 | 169% | 0,349 | 0,460 | 132% 
Beseler (r) . | 0,385 | 0,649 | 162% | 0,320 | 0,493 | 154% | 0,306 | 0,630 | 206% 


“—*. 100 . }+-25%|+73% — sois) — L-ı2%437% — 
































In diesem sehr trockenen und warmen Sommer, in dem nicht nur 
auf den T-Beeten die Wassergehalte auf 15% (vgl. S. 560) fielen, sondern 
auch in den B-Kulturen vielfach erschwerte Wasserverhältnisse auftraten, 
liegen entsprechend den Gerste- und Weizen-Gefäßversuchen die r- 
erheblich über den e-Werten; mit Ausnahme des 8. 9. gilt das auch für 


1 Bei der artspezifisch relativ dürreresistent konstituierten Gerste (vgl. STOCKER, 
REHM und Scampr) findet beim Wassergehalt 80% gegenüber 60% wieder ein 
Anstieg des osmotischen Wertes statt, wahrscheinlich weil das Feuchtigkeits- 
optimum überschritten ist. 

2 Es handelt sich dabei allerdings, mit Ausnahme von Beseler, um andere 
Sorten als in unseren Versuchen, und Beseler wird als dürreempfindlich betrachtet. 








an dürreempfindlichen und -resistenten Sorten landwirtschaftl. Kulturpflanzen. 565 


die B-Beete, auf denen der Wassergehalt auf etwa 30% gesunken war 
(vgl. S. 560). 

Der Sommer 1939 war kühl und naß (genauere Angaben vgl. FıscHzz, 
REHM und STOCKER); wie schon erwähnt, kamen auf den T-Beeten die 
Bodenwassergehalte nicht unter 30—40% hinunter, auf den B-Beeten 
lagen sie bei 60—70%. Die jeweils morgens zwischen 8 und 9 Uhr ge- 
nommenen Proben wurden kryoskopisch gemessen. 


Tabelle 6. Osmotische Werte (kryoskopisch) in at. 


5. 6. 39 7.7.39 17.7.39 


2 T À 











Vienauer (e) . 10,04 | 12,10 | 117% | 11,17 | 11,28 | 101% | 12,21 | 13,65 | 111% 


























Beseler (r,) 11,13 | 11,40 | 102% | 10,93] 10,64| 98% | 15,32] 11,98| 76% 
ora Op 10,71 | 12,99 | 120% | 11,16 | 11,63 | 104% | 16,70 | 15,55| 93% 

— 4—*.100. .|4+11%]—6%| — I-2%|-6%]| — |+25%|—-12%| — 
2.100. . }+ 7%1+7%| — |40%]+3%] — ]+37%]+17%) — 


e 





Im Sommer 1939 sind somit, da keine extremeren Trockenheitsgrade 
erreicht wurden, die scharfen Unterschiede zwischen 7 und B sowie 
zwischen e und r-gefallen; die Differenzen liegen vielfach innerhalb der 
Fehlergrenzen und.lassen bezüglich Höhe und Vorzeichen überhaupt keine 
Schlüsse zu. Im einzelnen sind die Zahlen etwa folgendermaßen zu deuten: 

Am 5.6.39 befinden wir uns in einer ausgesprochenen Trocken- und Warm- 
wetterperiode; die Austrocknung der Trockenbeete ist aber doch nicht sehr fort- 
geschritten, ihr Wassergehalt liegt bei etwa 50% der Wasserkapazität gegenüber 
70% der B-Beete. Bei allen drei Sorten sind erwartungsgemäß auf 7’ die osmotischen 
Werte höher als auf B, der Unterschied ist aber entsprechend den Bodenwasser- 
gehalten lange nicht so groß wie im Vorjahr. Im Sortenvergleich liegen die als 
resistent anzusprechenden Beseler und Fläminggold höher als der empfindliche 
Vienauer, doch überschreiten die Differenzen ze kaum die Fehlergrenzen, und es 
ist deshalb der negativen Ausnahme von Beseler-Trocken kein Gewicht beizulegen. 

Der nächste Zeitpunkt des 7. 7. liegt 4 Schönwettertage nach einer langen und 
kühlen Regenperiode; wir stehen unter umschlagenden Witterungsverhältnissen 
und auch die Bodenfeuchtigkeiten zeigen rasche Wechsel und sind gerade zur Zeit 
der Probenahme mit etwa 43% und 56% auf T- und B-Beeten stark genähert. Die 
osmotischen Werte zeigen dementsprechend weder zwischen B und T noch zwischen 
e und r gesicherte Unterschiede. 

In den folgenden 10 Tagen bis zum 17.7. war das Wetter wiederum zweimal 
wechselnd, im ganzen ziemlich trocken und teilweise auch warm. Als Ergebnis 
sehen wir überall ein Ansteigen der osmotischen Werte gegenüber dem 7. 7., das im 
einzelnen aber sehr unübersichtlich ist. Es fällt auf, daß erstens bei Beseler und 
Fläminggold (hier nicht gesichert) die B-Pflanzen höhere Werte zeigen, und daß 
zweitens auf 7’ der resistente Beseler gegenüber dem empfindlichen Vienauer 
eine viel geringere Steigerung hat. Die letztere Erscheinung ist verständlich aus 
dem Umstand, daß nach dem Ausfall der Transpirationsversuche (STOCKER, REHM 
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und Scumipr) Beseler einen besser stabilisierten Wasserhaushalt hat und daher 
auf kurzfristige Schwankungen der Außenfaktoren weniger schnell mit osmotischen 
Änderungen antwortet als Vienauer. Unklar bleibt aber, weshalb auf den bewässerten 


punkt der Verweichlichungs- und Abhärtungserscheinungen, die wir später (S.569) 
bei der Zuckerrübe an guten Beispielen werden kennen lernen, und die auch bei 


den Getreidesorten eine große Rolle spielen (Tumanov), eröffnet sich keine ein- 
leuchtende Erklärungsmöglichkeit. 


B) Getreideversuche bei Mangeldüngung. 

Neben den bisher besprochenen Freilandversuchen auf vollgedüngtem 
Boden liefen im Sommer 1939 solche auf seit 2 Jahren mangelgedüngten 
Böden. Da es sich um Sandböden handelt, waren Mangelerscheinungen 
in den Kalimangel-, Stickstoffmangel- und ungedüngten Versuchen 
deutlich, wenn auch nicht extrem ausgebildet, während im Phosphor- 
mangelversuch noch keine merkliche Reaktion zu bemerken war!. 

Die bestimmten Einzelwerte sind: 





Tabelle 7. Kryoskopische Werte in at. (Freilandversuche.) 
































Vienauer Beseler Fläminggold 
B T B T B à 
voll 10,0 12,1 11,1 11,4 107 | 13,0 
—P 12,3 10,8 11.9 12,0 a Ar 
5.6.30)| —K 9,8 9,4 10,2 8.8 te 
u 10,9 11,9 112 11.2 30 2 
keine rs 10,6 LS 8.7 £ is 
voll _— — in — =” 
—P 9,8 9,8 9,0 10,0 10,6 9,4 
23.6.3931 —K 8,9 9,2 8,7 8,7 9,6 9,1 
_N 9,2 9,1 wan = 10,5 9,4 
keine =. 9,0 — 10,4 = 9,4 
voll 11,2 11,3 10,9 10,6 12 | 116 
| —P 12,0 121 13,2 11,9 24 | 116 
71.7.3) —K 11,5 123 10,7 11,0 102 | 108 
| —N 114 113 12.7 10,8 12.1 116 
keine pa 113 a 11,0 se 13,0 
voll 12,2 13,6 15,3 12,0 16,7 | 15,6 
u 15,1 4,5 16,1 16,5 146 | 122 
17.7.39}| —K 12,7 11,8 11,9 126 | 115 
aah 19,4 19,2 113 12.3 129 | 144 
keine m 15,3 ET 14,6 in 12,1 


Die Zahlen zeigen sehr große Schwankungen, sehr auffallend sind z. B. die ex- 
tremen Werte von Vienauer —N am 17.7.39. Da wir für sie vorläufig keine Er- 
klärung haben, verzichten wir auf eine Besprechung im einzelnen und fassen die 
Zahlen zu Mittelwerten zusammen?. 


1 Wir bezeichnen die Mangelversuche im folgenden kurz mit —K, —N und —P. 
2 Wo Einzelwerte ausgefallen waren, wurden sie nach den Verhältniszahlen 
vollständiger Serien interpoliert. Es sind so alle Mittelwerte untereinander ver- 


gleichbar gemacht. 
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Tabelle 8. Mittlere osmotische Werte in at. (kryoskopisch) vom 5. und 
28. 6., 7. und 17.7.39. (Freilandversuche.) 























Vienauer Beseler Fläminggold 
Ts. = | r [2101 2 | # Tem 
B B B 
voll 10,4 11,5 110 11,6 10,5 9 12,0 12,5 104 
— 10,7 10,9 102 10,3 10,1 98 10,6 10,4 98 
—N 12,7 12,8 101 12,8 13,2 103 11,2 11,2 100 
—P 12,3 11,8 96 12,6 12,6 100 12,3 10,9 89 
keine “= 11,6 — — 11,2 = — 11,0 — 

















Diese Mittelwerte müssen wegen der oben erwähnten Wirkung des 
Zeitfaktors sehr vorsichtig bewertet werden. Mit einiger Wahrscheinlich- 
keit können wir aus ihnen entnehmen, daß K-Mangel auf eine Herab- 
setzung, N-Mangel auf eine Erhöhung der osmotischen Werte hinwirkt; 
ob das abweichende Verhalten von Fläminggold bei N-Mangel eine 
sortenspezifische Eigentümlichkeit ist, müssen wir dahingestellt lassen. 

Wir weisen nun noch auf eine möglicherweise bestehende Beziehung zwischen 
osmotischem Wert und Erntegewicht hin. Nährstoffmangel setzt absolut die Ernte 
gegenüber Volldüngung stets herab. Tritt zum Nährstoffmangel noch Trockenheit, 
so erfolgt im allgemeinen eine weitere Ernteminderung, die aber bei den einzelnen 
Rassen sehr verschieden ist, ja teilweise in eine Ernteerhöhung umschlägt. Diese 
7 Wirkung auf die Ernte erscheint nun korreliert mit der gleichzeitigen 7 -Anderung 
des osmotischen Wertes und zwar dergestalt, daB die trockenbedingte Ernteminde- 
rung bei der Sorte am geringsten bleibt, bei der die trockenbedingte Erhéhung des 
osmotischen Wertes am kleinsten ist. Wir stellen die beziiglichen E Quotienten 
zusammen, unter Hervorhebung der Minima der osmotischen Werte und Maxima 
der Ernten. 


Tabelle 9. Zusammenhang zwischen osmotischem Wert 
und Erntegewicht. 4 Quotienten. 



































Voll —K —N —P 
Düngung osmoti- osmoti- osmoti- osmoti- 
scher | Ernte scher | Ernte scher + Ernte scher Ernte 
Wert Wert Wert Wert 
Vienauer . . . 110 73 102 57 101 204 96 59 
Beseler . . . . 91 84 98 85 103 147 100 64 
Fläminggold . | 104 | 49 98 | 123 | 100 91 89 76 


Ein abschlieBendes Urteil erlaubt dieses Zahlenmaterial nicht, zumal da die 
Erntewerte teilweise, namentlich bei Vienauer- und Beseler-Volldüngung, durch 
Erysibebefall der B-Kulturen beeinflußt sind. 


y) Zuckerrübenversuche bei Volldüngung. 
Die Untersuchungen an Zuckerrüben brachten als wichtigstes Er- 
gebnis die Feststellung, daß hier abweichend von den Getreidearten stets 
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die empfindliche Sorte den höheren osmotischen Wert hat. Als Beispiel 


aus den Versuchen von 1937 und 1938 fiihren wir an: 


Tabelle 10. Werte in G.M. Traubenzucker. 











4.8.38 12. 8. 37 

Nr. B T 100 Nr. B T = +100 

5026 (e) | 0,600 | 0,842 | 141% | 5026 (e) | 0,555 | 0,857 | 154% 

11 (r) | 0,381 | 0,402 | 106% | 5005 (r) | 0,526 | 0,769 | 146% 
2. 100 | —36% | —48% —5% | —10% 























Tabelle 11. Werte in G.M. Traubenzucker. Tagesgang am 25. 8. 37. 





























Nr. 5030 (e) Nr. 11 (r) 
.T T 
B T 5 100 B T M à 100 
ge 0,477 0,630 132% 0,382 0,425 112% 
11® 0,628 0,854 136% 0,564 0,615 109% 
146 0,648 0,826 127% 0,582 ‚655 113% 
18% 0,517 0,634 123% 0,439 0,477 108% 


Aus den Zahlen und den von STOCKER, REHM und SCHMIDT zu ver- 
öffentlichenden Kurven läßt sich weiter ersehen, daß die empfindlichen 
Sorten im Tages- und Jahresgang labiler sind als die resistenten ; sie müssen 
in Trockenkultur ihren osmotischen Wert stärker erhöhen als die resistenten 
Nr. 5005 und zumal Nr. 11, von denen die letztere sich in jeder Beziehung 
als die resistenteste erwiesen hat (vgl. SToocKeR, REHM und SCHMIDT). 

In den Versuchen des Sommers 1939 wurde kryoskopisch! gearbeitet 
und eine andere r-Sorte (Klein-Wanzleben 8) benutzt. Wie beim Getreide, 
hat auch hier die außergswöhnlich kühle und feuchte Witterung die 
Unterschiede zeitweise verwischt. Im ganzen aber bestätigt sich der höhere 
Wert der empfindlichen Sorte. Wir stellen die Ergebnisse zusammen : 


Tabelle 12. Volldüngungsversuche 1939. Werte in at (kryoskopisch). 









































Nr. 5026 (e) Nr. 8 (r) = + 109 
T T 
B Tr |Z 10] B r | =: 100 B T 

10.7.39 8,62 | 10,01 | 117% | 8,16 8,87 | 108% I — 5% I] — 11% 
2.8.39 8,39 | 7,93 95% | 7,34 7,58 | 103% | — 13% | — 4% 
8.8.39 8,04 | 8,27 | 103% | 7,34 7,811 107% |— 9% | — 6% 

15. 8. 39 10,13 | 9,78 | 96% | 8,74 8,04 92% |—14% | — 18% 
28.8.39 10,59 | 11,51 | 109% | 9,32 | 10,13 | 109% | — 12% | —12% 
Durchschnitt | 9,19 | 9,50 | 104% | 8,18 8,49 | 104% | —11% | — 11% 


1 Die kryoskopischen Werte liegen etwas tiefer als die mit Traubenzucker 
gewonnenen, wobei vor allem die merkliche Permeabilität während 


| 





dürfte. 


bis zur Abrundung 2—3 Stunden in Anspruch nehmenden Plasmolysezeit eine 
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Aus der graphischen Darstellung in Abb. 1 läßt sich die Beeinflussung 
des osmotischen Wertes durch die witterungsbedingte ‚„Abhärtung‘‘ der 
Sorten und Kulturen ersehen. Die Anfangswerte am 10. 7. gelten für das 
Ende einer 6tägigen Trockenperiode vom 3.—8. 7; 6 mm Regen am 9. 7. 
bei hoher Temperatur dürften keinen allzugroßen Einfluß gehabt haben. 
Am 22.7. beginnt eine lange Regenperiode, in die die Messungen vom 
2.und 8.8.fallen. Sie endet am 11.8.und wird durch eine Trocken- 
periode bis zum 29. 8. mit nur einem Regentag am 21., mit allerdings 
25 mm Niederschlag, abgelöst; in dieser liegen die Werte! vom 15. und 
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al Volldiingung Kalimangel Stickstafmange! „| ungedüngt 
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Abb. 1: Osmotische Werte einer dürreempfindlichen (Klein-Wanzleben Nr. 5026) und 
resistenten (Braune 198/395/28 Nr.8) Zuckerriibensorte bei Voll- und Mangeldiingung. 
Freilandversuche 1939. 





28.8. Auf den Beginn der Trockenheit zwischen dem 8. und 15. rea- 
gieren nun zuerst nicht die T-Beete, sondern die nicht abgehärteten 
B-Pflanzen mit Erhöhungen um 2,09 (e) bzw. 1,40 (r) at, während 
auf den 7'-Beeten nur Steigerungen um 1,51 (e) bzw. 0,23 (r) at beob- 
achtet werden. Erst im weiteren Verlauf zwischen dem 15. und 28. 
schreiten dann auch die T-Kulturen zur Erhöhung um 1,73 (e) bzw. 
2,09 (r) at, während die B-Pflanzen nur noch Steigerungen um 0,46 (e) 
bzw. 0,58 (r) aufweisen. Es reagieren also die B- vor den T-Kulturen, 
und die e- früher und stärker als die r-Pflanzen: Auf B: 2,09 + 0,46 = 
2,55 (e) gegen 1,40 + 0,58 = 1,98 (r); auf T: 1,51 + 1,73 = 3,24 (e) 
gegen 0,23 + 2,09 = 2,32 (r). Diese spezifischen Verschiedenheiten be- 


r—e 


dingen in der Tabelle die zeitlichen Schwankungen der = und — 
Quotienten und bewirken, daß vorübergehend (am 15.7.) auf den 7- 
Beeten niederere osmotische Werte als in den B-Kulturen auftreten. Der 
Vergleich osmotischer Werte ist daher stark zeit- und umweltbedingt 
1 Vgl.die Kurven der Witterung und der Bodenwassergehalte bei FiscHEr, 
REHM und STOCKER. 
Planta Bd. 31. 37 
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beeinflußt. Beim Übergang von einer trockeneren zu einer feuchteren 
Periode, wie zwischen dem 10.7. und 2. 8., treten ebenfalls spezifische 
Unterschiede auf; jetzt vermögen sich die besser balancierten 7'-Pflanzen 
schneller auf einen niedereren osmotischen Wert einzustellen als die 
B-Pflanzen und die r-Pflanzen schneller als die e. 


6) Zuckerrübenversuche bei Mangeldüngung. 

Die Ergebnisse der Mangelversuche mit Zuckerrüben sind in Abb. 1 
dargestellt. Aus den Einzelwerten der 5 Versuchstage berechnen sich 
nach Interpolation einzelner fehlender Messungen (vgl. S. 566) die folgen- 
den Mittelwerte: 


Tabelle 13. Mittlere osmotische Werte in at(kryoskopisch) am 10.7., 
2., 8., 15. und 28. 8.39. (Freilandversuche.) 











Nr. 5026 (e) Nr. 8 (r) 
B T TZ . 100 B T 7.100 
B B 
voll 9,2 9,5 103% 8,2 8,5 104% 
—K 8,3 9,9 119% 7,6 8,7 114% 
—N 8,7 12,4 142% 8,0 9,4 118% 
keine 81 10,3 127% 7,5 9,0 120% 




















In den bewässerten Kulturen setzt Kalimangel im Mittelwert und allen 
Einzelwerten den osmotischen Wert gegenüber Volldüngung herab. In 
den Trocken-Kulturen ergibt der Vergleich der Einzelzahlen, daß am 
10. 7. und 28.8., also in Trockenperioden, die Werte ebenfalls niederer 
sind, während bei feuchter Witterung an den übrigen Terminen, am 
stärksten am 2. 8., Kalimangel höhere Werte erzeugt, wodurch auch die 
höhere Lage des Mittelwertes verursacht wird. Durch dieses Verhalten 
werden die 7,-Quotienten in stark wechselndem Maß vergrößert. und es 
kommt in Abb. 1 zu Zeitkurven, die einen grundsätzlich anderen Verlauf 
haben als die bei Volldüngung. 

Bei Stickstoffmangel besteht eine ähnliche Verschiedenheit zwischen 
B- und T-Kulturen; erstere zeigen eine durchschnittliche kleine Erniedri- 
gung, letztere eine starke Erhöhung TL Werte, namentlich bei der 
e-Sorte. Auch hier erhöht sich damit der Z 7 Quotient, bei der e- starker 
als bei der r-Sorte. Die Kurven und Werte der ungediingten Beete 
zeigen entsprechende Erscheinungen. 

Ob ähnlich wie bei Hafer eine Korrelation zwischen dem --Quotienten des os- 
motischen Wertes und des Erntegewichtes besteht, muß unsicher bleiben. Im N- 
Mangel-Versuch ist sie vorhanden: den osmotischen Quotienten 142% (e) und 


118% (r) entsprechen die Ernteverhältnisse 26% (e) und 53% (r); bei K-Mangel 
dagegen, wo allerdings der Unterschied der osmotischen Quotienten nicht groß ist 


[119% (e) und 114% (r)], hat in der Ernte die e-Sorte das größere Verhältnis 
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[96% (e) gegen 53% (r)]. Bei ungedüngt ist ein Erntewert durch Tierfraß aus- 
gefallen, bei vollgedüngt die Be-Ernte aus unbekannten Gründen offensichtlich 
viel zu klein. Wir betonen daher nochmals den ganz ei Charakter 
dieser méglichen Beziehungen. 

Zu enf d läßt sich sagen, daß bei Nährstoffmangel der osmo- 
tische Wert sowohl in seiner Höhe wie auch in seinem Verhalten bei Schwan- 
kungen der Außenbedingungen sortenspezifische Eigenschaften aufweist. 
die sich aber auf Grund des bisherigen Materials noch nicht zu enfassend 
beschreiben und erklären lassen. 











6. Die Viskosität. 
a) Methodik. 

Angewandt wurden die Methoden der Plasmolyseform (WEBER 1924), 
der Plasmolysezeit (WEBER 1929) und der Zentrifugierung (v. Dern: 
HAUSEN 1936). 

Die methodischen Einzelheiten der Versuche von 1938 sind bei Scumupt (1939) 
zu finden. In den Versuchen des Sommers 1939 diente als Plasmolytikum vor allem 
Rohrzucker. Daneben wurden CaCl, und KCl geprüft. Ersteres erhöht die Vis- 
kosität, letzteres setzt sie herab. Die relativen Reihen der untersuchten Sorten 
wurden bei allen drei Stoffen übereinstimmend gefunden; bei CaCl, ist allerdings 
Vorsicht geboten, da infolge der Notwendigkeit, den Schnitt sehr lange im Plasmo- 
lytikum zu belassen, leicht Schädigungen der Zellen hervorgerufen und damit zu 
lange Plasmolysezeiten vorgetäuscht werden. 

Die Bestimmung der Plasmolysezeit wurde 1939 verfeinert. Die Endzeit, in 
der sämtliche Zellen die vollständige plasmolytische Rundung erreicht haben, ist 
oft nicht scharf zu’erfassen, weil einzelne Zellen stark nachhinken, oder auch weil 
die bei hochviskosen Plasmen notwendige lange Einwirkung des Plasmolytikums 
zu Schädigungen führt. Wir haben deshalb das zeitliche Vorschreiten der Perfekt- 
plasmolyse verfolgt, indem wir in Zeitabschnitten von 20—40 Min. fortlaufend den 
Prozentsatz der perfektplasmolysierten Zellen auszählten. Die graphische Dar- 
stellung ergibt Superpositionskurven von der Form I der Abb. 2. Zeichnet man sie 
in Zeitklassenkurven um, indem man am Ende jeden Zeitabschnittes die Zahl der 
während seiner Dauer neu eingetretenen Perfektplasmolysen als Ordinaten anträgt. 
so erhält man binomiale Zufallskurven (II, Abb. 2). Sie sind Ausdruck einer zu- 
fälligen Variabilität der Viskosität und weiterer sie indirekt beeinflussender Fak- 
toren, wie z. B. der Permeabilität und des osmotischen Wertes, dessen Schwankungen 
Verschiedenheiten des Konzentrationsgefälles zwischen -Plasmolytikum und Zelle 
bedingt; daneben können auch methodische Unzulänglichkeiten, wie z. B. ungleich- 
mäßiges Eindringen des Plasmolytikums in den Schnitt, streuend wirken. Die 
Zeitkurven der Perfektplasmolyse lassen nun einmal sofort erkennen, ob Störungen 
aufgetreten sind und damit der Schnitt für die Untersuchung nicht geeignet war, 
und erlauben weiter eine genaue Bestimmung der Halbwertzeit, d.h. der Zeit, in 
welcher 50% aller Zellen ihre Plasmolyse beendet haben. In diesem Fall ist die 
Kurve, wenn je Schnitt eine genügende Anzahl, in unseren Versuchen wenigstens 
22 Zellen, ausgezählt wurden, praktisch linear und steil ansteigend. Die Halb- 
wertzeit (f,,) wird entweder aus der graphischen Darstellung abgelesen (Abb. 2) 
oder aus den beiden nächstgelegenen Beobachtungen (t, und t,) berechnet; 

au Fear (t = Zeit bis zur Plasmolyse von n-% Zellen) 
=n 
Ne —M ' 


{50 = t, + (tz —t,) 
37* 
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Da die Individualstreuung klein ist, liegt der mittlere Fehler unter + 4 min — 

+ 2,5% (Abb. 2). Die Differenzen der Kulturen und Sorten sind gut gesichert. 
Bei der Viskositätsmessung mittels Zentrifugieren wurden unmittelbar nach dem 
Zentrifugieren Schnitte angefertigt und mit Jodjodkaliumlösung fixiert; dadurch 
wurde die Beobachtung erleichtert und einer Rückverlagerung der Chloroplasten 
vorgebeugt. Die Methode ergab bei genügender Zahl von Einzelversuchen (3 bis 
5 Pflanzen, Einzeluntersuchung alle 3 Min. gegen Ende alle 40 Sek.) eine vollkom- 
mene Übereinstimmung mit den Ergebnissen der Plasmolysezeitversuche. Das 





Abb. 2. Perfektplasmolyse bei Vienauer-Hafer, Volldüngung, Trockenkultur, am 16. 6. 39. 

Mittelwerte von je 15 a (je 5 Schnitte von 3 Pflanzen), mittlere Fehler durch senk- 

rechte Striche bezeichnet. I Plasmolysekurve (Gesamtzahl der zur Zeit ¢ perfekt plasmo- 

lysierten Zellen. JI Klassenkurve (Zahl der in jedem Zeitabschnitt neu perfekt plasmo- 

lysierten Zellen). Aus Kurve J bestimmt sich der ,,Halbwert‘ der Plasmolysezeit mit 
seinem mittleren Fehler m, = + 4 Min. 


beweist, daß wir mit der Plasmolysezeit tatsächlich die Viskosität des Plasmas 
und nicht nur die Viskosität der Grenzschicht oder ihre Adhäsion an der Zell- 
wand bestimmen, was bei alleinigem Gebrauch der Plasmolyseformmethode ein- 
gewendet werden könnte. 

b) Ergebnisse. 


a) Versuche mit Hafer. 

Wir geben zunächst ein Versuchsprotokoll als Beispiel der ursprüng- 
lichen Ausführung der Plasmolyseform- und Zeitversuche. 

Der Versuch ergibt: 1. Innerhalb der Sorte haben in jedem Fall 
Trockenpflanzen ein viskoseres Plasma als bewässerte'. Das entspricht 
dem Befund bei Lamium (Scumipt 1939); 2. die dürreresistente Sorte ist 
unter gleichen Kulturbedingungen viskoser als die empfindliche. 





1 Die 7- und 7,-Quotienten weisen darauf hin, daß beim Übergang zu Trocken. 


kultur die resistente Sorte mit einer größeren Viskositätserhöhung reagiert als die 
empfindliche, Unser Material erlaubt aber keine Entscheidung darüber, ob es 
sich hierbei um eine allgemeine Beziehung handelt, da in einzelr n Fällen (z. B. 
Zuckerrüben vom 12. 8. 37, S. 575) umgekehrte Verhältnisse auftraten. 
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Tabelle 14. Schnitte in Traubenzuckerlösungen mit gleichem Gefälle 
gegen den osmotischen Wert der Zellen. 8.9.38. (Freilandversuche.) 




















Bewässert Trocken 
Vienauer (e) Beseler (r) Vienauer (e) Beseler (r) 
10“ Schnitte in 10 in 0,60 G.M. | 10 in 0,70 G.M. |10# in 0,88 G.M. 
0,62 G.M. Trz. Trz. Trz. Trz. 
1055 ne 10” starke Konkav-| 105 La a] 11% u EZ 
molyse o o 
1135 beginne 1128 noch meist 112 noch meist 112 cran” 
Rundung der Konka Konkavplas- Konkavplas- 
der Protopla- molyse molyse molyse 
sten 
114 nahezu voll- 
ständige Run- 
dung 
11% vollständige |115 1/, der Proto- | 12% alle Protopla- | 12 noch keine 
Rundung aller jasten gerun- sten gerundet Rundung 
Protoplasten t 
12% alle Protopla- 12% vereinzelte 
sten _ n 
gerun 
12 alle Protopla- 
sten gerundet 
Plasmolysezeiten. 
65 Min. 101 Min. 75 Min. | 123 Min. 
7 100 = 155% 162% 
T 
zr 100 = 115% 122% 


In zahlreichen weiteren Versuchen haben wir diese Beziehungen 
bestätigt gefunden; wir geben nur zwei Belege: 


Tabelle 15. Hafer. 9.9. 38. 
Plasmolysezeiten in Minuten. 


Tabelle 16. Hafer. 19. 7. 38. 








Zentrifugierungszeiten in Minuten bei 











T 2500 Umdrehungen je Minute 
Bewässert| Trocken | +>: 100 bis zur. vollständigen Verlagerung 
aller Chloroplasten. 
Vienauer (e). . 63 75 122% Bewässert| Trocken 
Beseler (r) 110 145 132% 
r Vienauer (e). . 6,5 17,75 
e MT + 175% 193% Beseler (r) 12,25 > 17,75 











ß) Versuche mit Weizen, Gerste und Zuckerrüben. 
Eine Auswahl von Ergebnissen bei Weizen, Gerste und Zuckerrüben 








zeigt, daß auch hier das Verhältnis von bewässerten und Trockenkulturen 


sowie von resistenten und empfindlichen Sorten dasselbe ist wie bei 
Hafer: 
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Tabelle 17. Weizen. 27. 8. 37. 
Gefäßversuche mit abgestuftem Wassergehalt des Bodens. 
11 Minuten Zentrifugierung bei 1500 Umdrehungen. 








% der HEINEs 
roter Schlanstedter (e K 
Wasser |  °Zillenlange = 48 (Teilstriche)” Zeilenlänge = 30 
20 ee Fun 0—15’, einzelne | Keine Verlagerung 
bei 25—30’ 
40 Verlagerung der meisten Chloro- | Einzelne Chloroplasten schwaclı 
auf 0—10’ verlagert 
60 Chloroplasten auf 0—5’ ver- | Chloroplasten + verlagert. Es 
lagert befinden sich z.B. 
10 Stücke bei 0-5’ 
20 PR „ 8-10’ 
4 os » 14-15 
; 1 bs oh 25’ 
80 Alle Chloroplasten auf 0—5’ ver- | Verlagerung der meisten Chloro- 
lagert plasten auf 0—10’ 








Tabelle 18. Weizen. 25. 6.37. (Freiland.) 
Zentrifugierung mit 2250 Umdrehungen je Minute und 30 Minuten Dauer. Relative 


Verlagerung der Chloroplasten; 0 keine Verlagerung, + nur einzelne Chloroplasten 
etwas verlagert, +-+-+-+ alle am basalen Ende dicht zusammengedrückt. 


Bewässert | Trocken 











STRUBBEsS roter Schlanstedter (e) | ++++ | ++ 
Hermes Kolben (r) ....... + 0 





Tabelle 19. Gerste. 2.7.37. (Freiland.) 
Zentrifugierung wie im vorigen Versuch. 


Bewässert Trocken 








Bavaria (e) . . .| ++++ ee 
Isaria (r) . . . . +++ “2 








Die Viskositätsunterschiede zwischen der e- und r-Sorte sind bei 
Gerste geringer als bei Weizen, aber eindeutig festzustellen. 


y) Größere Sortenvergleiche bei Hafer und Gerste; sortenspezifische 
Viskositätsreihen. 

Um eine noch breitere Basis für die Beurteilung der Beziehung zwischen 
Dürreresistenz und Plasmaviskosität zu gewinnen, haben wir bei Sommer- 
gerste und Hafer eine größere Anzahl von Sorten vergleichend untersucht. 
Wir beschränkten uns dabei auf einen Anbauversuch unter normalen 
Freilandbedingungen; die Beurteilung als resistent oder empfindlich 
gründet sich daher nur auf die Angaben der Züchter und Anbauer. 
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Tabelle 20. Zuckerrüben. 12. 8. 37. 
Freilandversuche auf bewässerten, nicht bewässerten und Trockenbeeten. 
Plasmolyseform und Zeitbestimmung in Rohrzuckerlösung. 
































Sorte 5026 (e) Sorte 5005 (r). 
Zeit | bewässert sites | trocken | Zeit bewsssert | „nicht, | trocken 
7 Schnitte eingelegt 7 Schnitte eingelegt 
85% | Krampf- | Krampf- | Extreme | 9% Extreme Krampfplasmolyse, 
plasmolyse, — ‚| Krampf- kein Protoplast gerundet 
vereinzelt | keine - | plasmolyse 
Proto- toplasten 
plasten | gerundet 
gerundet 
910 |1/, der Pro- 
toplasten 
erundet 
95 erfekte 
Plasmolyse 
10% Perfekte 
Plasmolyse 
10% Perfekte 
Plasmolyse 
104} Perfekte 
Plasmolyse! 
1194 Perfekte 
Plasmolyse 
11# Perfekte 
[Plasmolyse 
Plasmolysezeiten. 
| 95 Min. | 143 Min. | 155 Min. | | 171 Min. | nel] ous 


Wir bringen zunächst die Ergebnisse der Gersten-Versuche : 


Tabelle 21. Sommergerste. 
Freilandanbau 1939 auf Sandboden. e dürreempfindlich, r dürreresistenz. 











ara [ere à anne. 
Datum Methode Toi  Soamahren) Kesgya* Isaria (r) prs 
(r —e) 
28. 6. 39 | Plasmolysezeit in Min.| 335 395 455 | 465 470 
29. 6. 39 | Protoplastenverlage- 22 27 29 30,50 31 
rung nach Min. 














(2500 Umdreh. je Min.) 





Die beiden Methoden der Plasmolysezeit und der Protoplastenver- 
lagerung ergeben dieselbe relative Reihe. Sie stimmt mit der üblichen 
Einschätzung des Resistenzgrades überein mit Ausnahme von Lichtis 


1 Wir verdanken das Saatgut dieser beiden mit IX. 43083 und 42432 bezeichneten 


Sorten der Liebenswürdigkeit von Herrn Dr. DRAHORAD, Staatsunstalt für Pflanzen- 
bau und Samenprüfung in Wien, von dem auch die Beurteilung des Resistenzgrades 


stammt. 
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DN, die als empfindlich gilt, aber die höchste Viskosität aufweist. Da 
wir über ihr Verhalten in Trockenkultur keine eigenen Erfahrungen be- 
sitzen. und, wie sich beim Hafer gezeigt hat, die landläufige Beurteilung 
nicht immer ein richtiges Bild der reinen auf den Wasserhaushalt be- 
zogenen Dürrefestigkeit gibt, bedarf der Fall weiterer Prüfung, bevor 
er als tatsächliche Durchbrechung der von uns vermuteten Viskositäts- 
beziehung betrachtet werden kann. 

In entsprechender Weise haben wir eine Reihe von Hafersorten zu 
verschiedenen Zeiten der Entwicklung verglichen. 


Tabelle 22. Hafer. 
Freilandanbau 1939 auf Sandboden. e dürreempfindlich, r dürreresistent. 
Plasmolysezeiten in Minuten (Rohrzucker). 














Flä- |SvaLörs HIRSCH- 
Vie- KIRSCHESs | Bese- ming - 
Prenter | Urgermushte | nance| mine. | Cold. | Geibhater| ier ti | Pac" gold 
(r)? | (e)* @—e*} © 
5 145 | 155 | 180 200 | 260 | 290 |>300 
4 Wochen ren wer 150 | 160 | — 237 | 270 | 296 395 
8 Wochen | Blattscheide| 145 | 148 | 155 | ~200 | 295 | — 369 




















In der Reihenfolge entspricht die Viskositätssteigerung Vienauer— 
Beseler II>Fläminggold wiederum unseren Erfahrungen über die in 
gleicher Richtung steigende Dürreresistenz. Über die Dürrefestigkeit 
der übrigen Sorten haben wir keine eigenen Erfahrungen. Nach den uns 
gemachten Angaben deckt sie sich im ganzen ebenfalls mit der Vis- 
kositätsreihe mit Ausnahme von Flämingtreue, der als ähnlich dürre- 
resistent wie Fläminggold gilt. 

Wichtig ist weiter die Feststellung, daß die Viskositätsreihe der unter- 
suchten Hafersorten während der ganzen Zeit der Entwicklung dieselbe 
bleibt und schon in 8 Tage alten Koleoptilen feststellbar ist. 

Zusammenfassend läßt sich sagen, daß unsere Untersuchungen ‘einen 
Zusammenhang zwischen sortenspezifischem Plasma und sortenspezi- 
fischer Dürreresistenz recht wahrscheinlich machen, wenn auch die 
letzte Entscheidung an einem größeren Sortensortiment gefällt werden 
muß. Innerhalb einer Art haben dürreresistente Sorten eine höhere 
Viskosität als dürreempfindliche, Übergang von Feucht- zu Trocken- 
kultur erhöht in jedem Fall die Viskosität, die spezifische Viskositäts- 
reihe der Sorten bleibt aber weitgehend erhalten und ist schon in den 
Koleoptilen feststellbar. Es besteht also die Möglichkeit, die Vis- 
kositätsmessung auch praktisch als Diagnostikum für Dürreresistenz in 

1 Züchter: v. LocHow-Petkus. 

2 Züchter: H. FAHuLBuscH-Derenburg. 

3 Geliefert von Dr. DRAHORAD, Staatsanstalt für Pflanzenbau und Samen- 


prüfung Wien unter Nr. 42338. 
4 Wie vorige Fußnote, Nr. 42491. 
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der Pflanzenzüchtung auszuwerten, zumal wenn die Methoden der 
Viskositätsmessung vereinfacht werden. 

Für die von uns untersuchten Sortensortimente (S. 575/576) sind die 
genotypischen Sortenunterschiede bei Hafer viel größer als bei Gerste. 
Der Variationskoeffizient (100-0: M) ist in der Haferreihe 18,8, in der 
Gerstenreihe nur 7,2. Eine starke Einheitlichkeit in der Viskositätshöhe 
von Sommer- und Wintergerstesorten ergab sich auch aus späteren 
Untersuchungen des einen von uns (DIrwALD) am Institut für Pflanzenbau 
und Pflanzenzüchtung in Halle und ist wohl Ausdruck der geringeren 
Resistenzstreuung bei Gerste. 


ö) Nährstoffmangelversuche. 

Wir sind weiter dem Einfluß von Nährstoffmangel auf die Viskosität 
von Hafersorten nachgegangen. In der 3., 4. und 8. Woche des Wachs- 
tums wurden jeweils Schnitte mehrerer Pflanzen untersucht, wobei der 
mittlere Fehler von Individuum zu Individuum nicht über 2—3% 
hinausging. Die so erhaltenen Mittelwerte sind in der folgenden Tabelle 
zu einem Gesamtdurchschnittswert zusammengefaßt. 


Tabelle 23. Hafer. 
Freilandversuche 1939. Halbwertzeiten in Minuten. 
(In Klammer: Änderung gegenüber Volldüngung.) Mittelwerte des Juni/Juli. 






































Vienauer Beseler Flaminggold 
£ B T 7.100 B T 7. 100 B by 7, 100 
B B B 
Voll 78 176 226% 148 191 129% 162 387 239 % 
ohne K 53 168 312% 82 138 167% 159 130 82% 
(—32 %)} (—5%) (—45 % )|(—28 %)) (—2%) |(—66 %) 
ohne N 98 208 212% a u a 202 271 134% 
(+26 % )}(+ 16 %) (+25 % )\(—30%) 


Aus den Zahlen ergibt sich, daB in allen Fallen K-Mangel die 
Viskosität herabsetzt, während N-Mangel sie mit einer Ausnahme! 
erhöht. 

Dieses Verhalten geht analog dem des osmotischen Wertes, ist aber 
viel schärfer ausgeprägt als bei diesem. Es ist deshalb wenig wahrschein- 
lich, daß die Viskositätsänderungen nur Ausdruck der osmotisch bedingten 
Quellungsänderung sind. Daß keine unmittelbare Beziehung zum -os- 
motischen Wert besteht, geht ja auch daraus hervor, daß resistente 
Sorten auch da eine höhere Viskosität als empfindliche haben, wo wie 
bei der Zuckerrübe ihr osmotischer Wert niedriger ist. 

1 Die Fläminggold-Trockenkultur hat einen außergewöhnlich hohen Vis- 
kositätswert bei Volldüngung, der wohl durch irgendwelche besonderen Kultur- 
oder Untersuchungsverhältnisse bedingt ist. Nach den Werten der beiden anderen 
Sorten wäre er bei etwa 200—250 zu vermuten; bei dieser Annahme läge auch hier 
bei N-Mangel eine Viskositätssteigerung vor. 
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€) Viskosität und Ernteertrag. 
Beziehungen zwischen dem Viskositätsgrad des Plasmas und dem 
können vor allem auf dem Weg einer Beeinflussung der Enzymaktivität durch den 
Plasmazustand vermutet werden (vgl. 
x 4o Bünnme 1939, S. 11ff.). 

\ In der Tat beobachten wir beim Über- 
gang von Feucht- zu Trockenkultur gleich- 
zeitig mit der Erhöhung der Viskosität eine 
Verschlechterung der Ernte. Diese Kor- 
relation läßt sich graphisch übersichtlich 
darstellen, wenn man die Quotienten 4 
für Viskosität und Erntegewicht bildet und, 
um die umgekehrte Proportionalität gleich- 
zurichten, die Maßstäbe beider Größen in 
entgegengesetzter Richtung nimmt (Abb. 3). 
4 do Kalim so für die Volldüngungs- und 

elversuche 1939 eine auf- 
7 of es gute instimmung; ob sie all- 


gemein Giiltigkeit hat, bleibt aber weiter 

zu priifen, zumal sie bei N-Mangel, bei dem 

# allerdings nur die Viskositätswerte von 

Vienauer und Fläminggold vorliegen, nicht 
wurde 


0 
Auf alle Fälle gilt, das muß betont 
yo _ werden, eine Beziehung zwischen Viskosität 
und Ernte nur sortenspezifisch und nur bei 
770 gleichem Chemismus der Ernährung. Wir 
haben den ersten Punkt dadurch berück- 
720 sichtigt, daß wir nur die relativen 














De 1 4 Werte 3 benützen, den zweiten dadurch, 
w daß wir nur innerhalb desselben Dünge- 
Abb.3.Korrelationzwischen Viskositäts- versuchs vergleichen. Zwischen den ab- 


Estumenten + 4 + rn | bei soluten Viskositäts- und Erntewerten der 
vo one verschiedenen Sorten dagegen besteht keine 

Beziehung. Höhe der Viskosität und 

Wüchsigkeit sind sortenspezifische Eigenschaften, die durch viele Einzelfaktoren 
bestimmt sind; nur innerhalb der Konstanz dieser Konstitution läuft Erhöhung 
der Viskosität parallel mit einer Erniedrigung der Wachstumsproduktion, z. B. 
beim Übergang von Feucht- zu Trockenkultur, und nur innerhalb gleicher Ernäh- 
i Ubergang von Volldiingung zum K- oder N-Mangel-Versuch 

hat im ersten Fall Erniedrigung, im zweiten Erhöhung der Viskasität, in beiden 
Fällen aber Erniedrigung des Erntegewichtes zur Folge. Hier bedingt der Wechsel 
der Ernährung offenbar so große Veränderungen des plasmatischen Faktoren- 
komplexes, daß der eine Faktor der Viskosität allein nicht mehr entscheidend ist. 


7. Die Permeabilität. 
a) Methodik. 
Harnstoff- und Glycerinpermeabilität wurden nach der Totalmethode bestimmt. 
Die so gewonnene Permeabilitätskonstante P’ bezieht sich auf die Stoffaufnahme 
des Gesamtprotoplasten; auf die Berechnung von P, d. h. die auf die Flächeneinheit 
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des Protoplasten bezogene Konstante, konnte verzichtet werden, weil die Zell- 
größen der verglichenen Sorten so wenig voneinander abwichen, daß durch ihre 
Verschiedenheit keine außerhalb der Fehlergrenzen liegende Veränderung von P’ 
verursacht wurde. Wo es sich nur um Vergleichswerte handelte, haben wir uns teil- 
weise mit 4G, d.h. der stündlichen Abnahme des Plasmolysegrades begnügt. 
Näheres über die Methodik findet man bei Scumipr 1939. " 

In der Bestimmung der Wasserpermeabilität sind wir der Deplasmolysemethode 
von HôrLer gefolgt und haben die „Rückgangskonstante“ kp, bestimmt (HôrLer 
1930, .S. 338). 





b) Ergebnisse. 

Unsere Darstellung beschränkt sich auf Hafersorten; die Versuche mit Weizen 
führten infolge der außerordentlich großen Streuung von Pflanze zu Pflanze zu 
keinem eindeutigen Ergebnis, und bei der Zuckerrübe sind die Zellen wegen ihrer 
Kleinheit für plasmometrische Arbeiten nicht geeignet. Auch bei Hafer sind die 
Permeabilitätswerte im Vergleich zu denen üblicher ,,Laboratoriumspflanzen“ wie 
z. B. Lamium maculatum recht klein, zumal in den Trockenkulturen. Die Ergeb- 
nisse sind aber wenigstens für Harnstoff— Glycerin so einheitlich, daß die gefundenen 
Unterschiede als gesichert anzusehen sind. 


a) Die Harnstoff- und Glycerinpermeabilitat bei Hafer. 
Wir beginnen mit der Permeabilität für Harnstoff und Glycerin und 


geben zunächst als Beispiel eine Messungsreihe nach der plasmometrischen 
Totalmethode. 


Tabelle 24. AG- und P’-Werte bei Hafer. 
AG Abnahme des Plasmolysegrades (eingedrungene Stoffmenge) je Stunde. 
P’ Permeabilitätskonstante. Konzentration des Plasmolytikums auf Grund der 
osmotischen Bestimmung — 0,60 für bewässert, 0,85 für trocken. 




















Permeierender Bist Bewässert Trocken 
4G er 4G zx 
Harnstoff | Vienauer (e) 0,201 0,279 0,029 0,030 
(30. 8.38) | Beseler (r) 0,272 0,426 0,083 0,091 
Glycerin | Vienauer (e) 0,032 0,036 0,469 0,693 
(31. 8.38) | Beseler (r) 0,167 0,219 0,552 0,651 








Die Gesamtheit der Versuche zeigt eine starke Streuung der Werte 
verschiedener Individuen; wir verzichten auf ihre Wiedergabe im ein- 
zelnen und stellen nur 
die aus jeweils 3 Ver- Tabelle 25. Mittelwerte von AG bei Hafer. 


suchsreihen gemittelten B T 7.100 








AG-Werte zusammen. hod 

Als gesichert ergibt  Harnstoft | Vienauer (e) | 0,141] 0,095] 67 
sich: 1, Beim Übergang Beseler (r) 0,299| 0,204] 68 
zur Trockenkultur fällt T.100 Ju 215 - 
die Harnstoff- und steigt - 


die Glycerinpermeabili- Glycerin | Vienauer (e) | 0,109! 0,327] 300 
ei A Beseler (r) 0,164] 0,348] 213 
tät. Die B-Pflanzen ge- ps 


hören dem Harnstoff-, e «100 150 106 zu 
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die 7’-Pflanzen dem Glycerintypus an. Hafer verhält sich also ebenso 
wie Lamium maculatum (Scumipt 1939); das gilt für beide untersuchte 
Sorten. 2. Die Permeabilität der resistenten Sorte ist höher, sowohl für 
Harnstoff als, wenn auch in schwächerem Maße, für Glycerin. 


B) Die Wasserpermeabilität bei Hafer. 

In den Versuchen des Sommers 1939 haben wir uns der Wasser- 
permeabilität zugewandt. 

Diese zeitraubenden und anstrengenden Untersuchungen begegneten sehr 
großen Schwierigkeiten, weil die Streuung der Werte außerordentlich groß ist, 
so daß man nur auf Grund sehr vieler Bestimmungen zu einigermaßen gesicherten 
Differenzen kommen kann. Um den Einfluß von Außenbedingungen auszuschalten, 
ist es notwendig, die zu vergleichenden Sorten oder Kulturen gleichzeitig zu messen. 
Wir sind dabei so vorgegangen, daß wir (Scumipt und DrwaLp) gleichzeitig je einen 
Schnitt der beiden Vergleichsobjekte untersuchten; von jeder Versuchspflanze 
wurden von 3—4 Schnitten je 4—6 Zellen ausgemessen und zur endgültigen Mittel- 
wertbildung je 4—5 Pflanzen untersucht. Wir geben als Beispiel: 


Tabelle 26. Fläminggold, Kalimangelversuch 1939. kp-Werte. 

















Datum 22.6. 25.6. 
Kultur 
Pflanze Nr. 1 2 3 4 5 
Mittelwerte von Zellen eines | 0,260 | 0,528 | 0,168 | 0,355 | 0,310 
Schnittes 0,248 | 0,568 | 0,232 | 0,382 | 0,365 
Bewässert 0,312 | 0,571 | 0,173 0,375 
0,270 
Mittelwert der Einzelpflanze | 0,272 | 0,556 | 0,191 | 0,368 } 0,350 
Mittelwert der Kultur 0,345 + 0,070 
Mittelwerte von Zellen eines | 0,411 | 0,631 | 0,513 | 0,573 
Schnittes 0,455 | 0,870 | 0,509 | 0,647 
Trocken 0,463 | 0,627 | 0,498 | 0,541 
0,381 
Mittelwert der Einzelpflanze | 0,443 | 0,624 | 0,504 | 0,583 























Mittelwert der Kultur 0,530 + 0,015 


Man ersieht aus dem Beispiel, daß zwar im allgemeinen die Übereinstimmung 
der Einzelwerte innerhalb einer Versuchspflanze befriedigend ist, daß aber zwischen 
den einzelnen Individuen sehr große Schwankungen auftreten. Wenn sich diese 
auch rein zufallsmäßig um den Gesamtmittelwert anordnen und somit eine vari- 
ationsstatistische Fehlerberechnung erlauben, so muß man doch die Unsicherheiten 
der Differenzen höher annehmen, als sie in den wahrscheinlichen Fehlern zum Aus- 
druck kommen. 

Um zu kontrollieren, ob für die verschiedenen Permeabilitätswerte Verschieden- 
heiten in der W: stoffionenk« tration verantwortlich gemacht werden kénnen, 
wurden stichprobenweise py-Messungen nach der Smatischen „range indikator 
method‘ (Keyssner in Handbuch der Pflanzenanalyse I) durchgeführt. Sie 
führten zu keinem Erfolg. p.-Messungen des Preßsaftes mit der Chinhydronelektrode 
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ergaben ein p,- um 6,0. Die Unterschiede zwischen den Sorten und den bewässert 
und trocken kultivierten Pflanzen lagen innerhalb der Fehlergrenzen unserer 
Apparatur (Triodometer) und waren in jedem Fall so geringfügig, daß ein nennens- 
werter Einfluß auf die Permeabilität nicht wahrscheinlich ist. 

Wir stellen nun die gefundenen Mittelwerte sämtlicher Bestimmungen 
mit ihren mittleren Fehlern! zusammen. 


Tabelle 27. Wasserpermeabilitatskonstante kp. 



































Vienauer (e) Fläminggold (r) — -100 
Düngung 
B T + - 100 B T 7 .wls|r 
Voll - + +] 0,20+ 0,02 | 0,07 + 0,01 35 | 0,59-+ 0,03 | 0,43 + 0,09 73 206| 615 
Kalimangel| 0,67 + 0,02 | 0,22 + 0,01 33 0,34 +0,07 10,53+0,01] 156 611240 
Stickstoff- 
mangel? |0,10+0,05|0,184+0,01| 180 |0,32-+0,09 |0,92-+0,35| 290 


Bei Volldiingung sinkt bei beiden Sorten die Wasserpermeabilitat 
beim Ubergang zur Trockenkultur. Im Vergleich beider Sorten hat 
der resistente Fläminggold die höhere Wasserpermeabilität, wie früher 
(S.579) der resistente Beseler die höhere Harnstoff- und Glycerin- 
permeabilität.. 

Bei Kalimangel erhöht sich, zum mindesten in Trockenkultur, für 
beide Sorten die Wasserpermeabilität gegenüber der bei Volldüngung. 
Das Verhalten der bewässerten Kulturen ist nicht geklärt; bei Vienauer 
eine Erhöhung, bei Fläminggold eine innerhalb der Fehlergrenzen blei- 
bende Verminderung. Im Vergleich von B- und 7-Kulturen hat bei 
Vienauer die letztere in Übereinstimmung mit den Verhältnissen bei Voll- 
düngung eine geringere Wasserpermeabilität; bei Fläminggold bleibt 
wegen zu hoher Fehlergrenze die Sachlage ungeklärt. 

Die Stickstoffmangel-Messungen sind mit so hohen mittleren Fehlern 
behaftet, daß ein Vergleich nur bei Vienauer-Trocken gegenüber Voll- 
düngung und Kalimangel möglich ist. Wie bei Kalimangel ergibt 
sich gegenüber Volldüngung eine Erhöhung der Wasserpermeabilität. 

Die mitgeteilten Werte für Stickstoffmangel sind aus nur je 3 Messungen 
berechnet. Wir haben die Beobachtungen nicht fortgesetzt, weil selbst nach Aus- 
schaltung offenbar ,,pathologischer“‘ Werte innerhalb ein und derselben Pflanze 
Schwankungen der Zellwerte bis zum zehn- und mehrfachen vorkamen, wie aus 
folgender Zusammenstellung der Einzelwerte hervorgeht: 


1 Der Mittelwert jeder Kultur ist aus den Mittelwerten von 5 Einzelpélanzen 
berechnet; auf deren Streuung bezieht sich der beigefügte mittlere Fehler. Nun 
sind diese Einzelpflanzenwerte aber selbst wieder gemittelt aus Mittelwerten von 
Schnitten und diese aus Einzelwerten von Zellen. Die dabei aufgetretenen Streu- 
ungen sind wie üblich nicht weiter berücksichtigt. 

2 Werte ganz unsicher; vgl. die Bemerkungen im folgenden. 
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Tabelle 28. Stickstoffmangelversuch. 
25. 7.39. kp-Werte. 























Vienauer Fläminggold 
B T zur T 
0,071 0,203 0,355 0,237 
0,016 0,152 0,083 0,728 
0,216 0,175 0,520 1,800 
Mittelwert 0,101 0,177 0,319 0,922 
+ 0,046 + 0,013 + 0,094 + 0,350 





‘Wenn wir die Zahlen doch mitteilen, so deshalb, weil ihre Streuung vielleicht 
Ausdruck eines allgemeinen Gesetzes ist, das besagt, daß bei starken Verschlechte- 
rungen der Lebensbedingungen die Variabilität der Zellen stark zunimmt. Für 

ist diese Tatsache vor allem bei Protophyten seit 


morphologische Eigenschaften 

längerer Zeit bekannt, während physiologische Untersuchungen noch kaum vor- 
liegen. Der eine von uns (DrwaLD) besitzt aber noch nicht abgeschlossene und 
veröffentlichte Beobachtungen über individuelle Verschiedenheiten in der Fort- 
bewegungsgeschwindigkeit von Monadophyten, über die Variabilität des osmotischen 
Wertes bei Conjugaten u. ä. m., die vermuten lassen, daß auch hier die Variabilität 
beim Übergang von optimalen zu ungünstigen Bedingungen zunimmt. 


y) Physiologische Auswirkungen der Wasserpermeabilitätsänderungen. 

Wir stellen schließlich die Frage nach der physiologischen Bedeutung 
den beobachteten Wasserpermeabilitätsänderungen. Eine Herabsetzung 
bei 7-Kultur wird auf eine Erschwerung des Wassertransportes und damit 
eine Beschränkung des Wasserumsatzes hinwirken. Wie weit diese Tendenz 
tatsächlich zum begrenzenden Faktor wird, läßt sich nur auf Grund 
einer umfassenden Analyse des Wasserhaushaltes beurteilen. In den Ver- 
suchen von Stocker, REHM uud ScHMIDT im Sommer 1937! wurden 
Vienauer und Beseler untersucht. Es ergab sich dabei, daß Beseler als 
resistente Sorte unter allen Bedingungen, in Feucht- wie in Trocken- 
kultur, den höheren Wasserumsatz hat und denselben bei Trockenkultur 
weniger einschränkt. Falls sich Fläminggold ähnlich verhält, würde 
damit parallel gehen eine schon in B-Kultur höhere und in 7-Kultur 
weniger erniedrigte Wasserpermeabilität (vgl. die kx- und © -Werte 
S. 581). Auch die Erhöhung der Wasserpermeabilität bei K-Mangel 
könnte mit dem Wasserhaushalt in Verbindung stehen, da nach ARLAND 
durch K-Mangel der Wasserumsatz gesteigert ist; die Erhöhung ist bei 
dem resistenten Fläminggold viel geringer als bei Vienauer. Es ist also 
möglich, daß die Änderungen der Wasserpermeabilität unmittelbar in 
den Wasserumsatz eingreifen. 


1 Die extreme Austrocknung 1938 kann mit 1939 nicht verglichen werden. 
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Da nach den Untersuchungen von Stocker, Ream und ScHMIDT 
der Wasserhaushalt der Hafersorten in enger Beziehung zu ihrer 
photosynthetischen Leistungsfähigkeit steht, liegt weiter ein Vergleich 
von Wasserpermeabilitét und Erntegewicht nahe. Er kann nur auf 
der Grundlage gleicher Ernährung geführt werden; ändern wir diese 
durch Übergang von Voll- zu Mangeldüngung, so sinkt die Ernte in 
jedem Fall, auch wenn, wie bei K-Mangel, die Wasserpermeabilität 
zunimmt. 

Wir berechneri folgende Verhältniszahlen von Trocken- und be- 
wässerten Kulturen: 


Tabelle 29. 





T 
En 





Düngung Vienauer Fläminggold 


meabifiat | gewicht | meabiitat | gewicht 








Voll 35 73 73 49 
—K 33 57 156 123 
—N 180 147 290 223 














Obwohl bei der Quotientenbildung die Fehler und Unsicherheiten, 
vor allem der Permeabilitätsmessungen, stark zum Ausdruck kommen 
müssen, scheint es doch so, als ob innerhalb gleicher Sorten und gleicher 
Ernährungsbedingungen beim Übergang von Feucht- zu Trockenkultur 
mit einer Erhöhung der Wasserpermeabilität stets eine Erhöhung des 
Erntegewichtes verbunden ist; in den Zahlen kommt das so zum Aus- 


druck, daß 5 - 100-Quotienten über 100 eine Erhéhung, unter 100 
eine Erniedrigung bedeuten. 


Wenn auch unsere Untersuchungen iiber die Permeabilitat sehr liicken- 
haft sind, so stellen sie doch sicher, daß die Plasmapermeabilität sorten- 
spezifisch in Abhängigkeit zu den Trocken- und Ernährungsbedingungen 
steht; wie bei der Viskosität dürften dabei teils Änderungen der Hydra- 
tation, teils solche des chemischen und strukturellen Aufbaues des Plasmas 
beteiligt sein. Ob es sich um Gesetzmäßigkeiten mit allgemeinem Gültig- 
keitsbereich handelt, wie sie für die Viskosität wahrscheinlich sind, läßt 
sich noch nicht beurteilen, weil kein genügend breites Material vorliegt. 
Wir möchten es aber vermuten. Einer praktischen Anwendung etwa 
für die Züchtungsauslese würden bei der Schwierigkeit der Methodik 
aber auf jeden Fall große Schwierigkeiten entgegenstehen. 
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8. Versuch einer physiko-chemischen Deutung der Ergebnisse. 

a) Die phänotypischen Verschiedenheiten der Plasmaeigenschaften 

in Feucht- und Trockenkultur. 

Dem Versuch einer zusammenfassenden Deutung der Dürrewirkungen 
auf das Plasma legen wir die Vorstellung eines strukturierten Plasmas 
zu Grunde. Wir umreißen die gemachten Annahmen, insoweit sie für 
unsere Fragestellung von Bedeutung sind, und verweisen im übrigen auf 
die ausführliche Darstellung von Frey-Wysstine (1938)!, 

Das feste Gerüst des Plasmas bilden die Polypeptidketten der EiweiB- 
moleküle, deren Seitenketten durch Dipol- und Valenzkräfte miteinander 
in Verbindung stehen (Haftstellen). Die Füllmasse der Maschenräume 
besteht zum größeren Teil aus Wasser mit gelösten Stoffen, zum kleineren 
aus Lipoiden. Da der isoelektrische Punkt des Gerüsteiweißes unter dem 
Pu der Zwischenflüssigkeit liegt, ist es durch Abdissoziation von Kationen 
negativ elektrisch aufgeladen (vgl. zu der folgenden Darstellung Küntzeı 
und DoEHNER, besonders 8. 353ff.). Der Grad der negativen UberschuB- 
ladung ist in erster Linie vom pg der Zwischenflüssigkeit abhängig; da 
wir für eine Änderung desselben im Rahmen unserer Fragestellung keine 
Anhaltspunkte haben, nehmen wir die Wasserstoffionenkonzentration 
als konstant an. Wichtig ist für uns die Abhängigkeit von Art und Menge 
der verfügbaren Kationen. Kalium gibt mit Seitenketten des Gerüstes 
stark dissoziierende Verbindungen und führt damit zur Verstärkung der 
Gerüstaufladung, während die schwach dissoziierenden Ca-Verbindungen 
einen Rückgang der Überschußladung bedingen. Die Zahl der von 
Kalium und von Kalzium besetzten Bindungen steht im Massengleich- 
gewicht mit den in der Zwischenflüssigkeit vorhandenen Ionen. 

Die Aufladung des Eiweißgerüstes verursacht als erste für uns wichtige 
Folge die gegenseitige elektrostatische Abstoßung der Gerüstfäden. Lockere 
Haftstellen, wie die nur durch lipoide oder hydrophile Kohäsion bedingten, 
werden dabei vielfach zerrissen. Wenn eine Ausdehnungsmöglichkeit 
vorhanden ist, vergrößert sich das Volumen (Quellung). Ist sie in der 
Zelle nicht gegeben, so tritt eine innere Deformation des Gerüstes ein. 
Durch den Wegfall zahlreicher Bindungen werden die freien Gerüst- 
stücke zwischen 2 Haftpunkten länger. Sie können sich an beiderseitigen 


1 Nach Abschluß unseres Manuskriptes erschien die Arbeit von BoGEn über die 
Ionenwirkung auf die Harnstoff- und Glycerinpermeabilität von Rhoeo discolor. 
Die Theorie der Permeabilität, auf der er die Erklärungen seiner Beobachtungen 
aufbaut, ist einfacher als die von uns benützte, da die durch Hydratation bedingte 
Quellung allein als ausreichender Grund angenommen und im besonderen jede 
lipoide Beteiligung abgelehnt wird. Das scheint uns nicht berechtigt, weil einerseits, 
wie er selbst betont, vorläufig noch wesentliche Beobachtungen auf dieser Basis 
nicht ausreichend erklärt werden können, und weil andererseits auch im Verlauf 
unserer Erfahrungen zwar nicht Beweise, aber doch Hinweise auf eine mögliche 
Mitwirkung lipoider Phasen aufgetreten sind (vgl. S. 588). 








Ladungsstellen auseinanderspreitzen, an nur einseitig oder gar nicht 
aufgeladenen zusammenbiegen (vgl. dazu KüntzeL 1940), zumal da sich 
die Fäden infolge der Abstoßung der einzelnen Ladungsstellen in sich 
verlängern (FRIEDRIOH-FREsKA). Es entsteht so ein Gerüst mit Maschen, 
von denen ein Teil viel enger, ein anderer aber viel weiter geworden ist. 
Bei sehr starker Aufladung ist an die Bildung einzelner noch größerer 
Maschen durch Zerreißen des Gerüstes und Übergang einzelner abge- 
sprengter Teile in die Zwischenflüssigkeit zu denken, ohne daß diese 
Vorgänge zunächst letal oder irreversibel zu sein brauchen!. Umgekehrt 
hat eine Ladungsabschwächung eine innere Entspannung zur Folge. 
Die Fäden stoßen sich gegenseitig weniger stark ab und verkürzen sich 
infolge der eigenen schwächeren Ladung; sie legen sich zu einem dich- 
teren und regelmäßigeren Maschenwerk zusammen, wobei nach Mög- 
lichkeit Volumenverminderung und Entquellung eintritt. 

Da das Gerüstwerk in sich beweglich und verschiebbar ist, führt die 
elektrostatische Abstoßung der Einzelladungen zu einer starken Ver- 
dichtung des Netzes an der Oberfläche des Protoplasten unter Bildung 
eines ,,Ultrafilters‘‘, während die inneren Teile eine Flüssigkeit mit einem 
sehr weiten Gerüst darstellen. 

Als zweite Folge verursacht jede Änderung der Überschußladung eine 
Änderung der Hydratation. Zu den bereits im ungeladenen Eiweiß- 
molekül in zahlreichen heteropolaren Gruppen wie OH, COOH, CHO, 
NH, usw. vorhandenen Dipolkräften treten bei der Aufladung die Ladungs- 
kräfte der ionisierten Gruppen. Die Hydrathülle bildet sich in maximaler 
Dicke aber nur da aus, wo die einzelnen Gerüstfäden genügend Abstand 
voneinander haben. Wo sie, wie in den Oberflächenschichten, stark 
genähert sind, entstehen infolge der gleichnamigen Aufladung zwischen 
ihnen elektrische Felder mit nach der Mitte hin rasch abnehmender Feld- 
stärke und einer elektrisch unbeeinflußten Mittelzone mit frei beweglichem 
Wasser. 

Die Stärke der Hydratation des Gerüstes ist wie die Aufladung stark 
abhängig von der Zahl und dem Verhältnis der Kationen in der Zwischen- 
flüssigkeit. Die stark abdissoziierenden Kaliumionen bedingen eine starke 
Hydratation der negativ geladenen Ionisationsstellen am Gerüst und 
bleiben selbst in der Zwischenflüssigkeit stark hydratisiert; Kalium be- 
dingt daher eine starke Erhöhung des „gebundenen Wassers“. Kalzium- 
ionen dagegen gehen mit dem Gerüst wenig dissoziierende Verbindungen 
ein und entladen dadurch sowohl das Gerüst wie sich selbst, in jedem 
Fall unter Rückgang der Hydratation. 

Ähnlich der Hydrathülle ist auch die Solvathülle aus Lipoiden sehr 
veränderlich. Die Lipoide sind an das Gerüst entweder mit hydrophilen 


1 Wir können deshalb die von HÔFLER (1940) geäuBerten Bedenken gegen die 
Haftpunkttheorie nicht teilen. 
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Gruppen gebunden (z. B. Phosphatide) oder durch sehr lockere homöo- 
polare Adhäsion. Eine Verminderung der Gerüstaufladung hat infolge- 
dessen Abspaltung und Übertritt in die Zwischenflüssigkeit in Form von 
kleinen Trépfchen oder Filmen zur Folge. 


Für den Zusammenhang zwischen Plasmastruktur und den von uns 
beobachteten Erscheinungen der Viskosität und Permeabilität halten wir 
folgende Vorstellungen für am besten begründet: 

Die Viskosität des Plasmas ist eine „Strukturviskosität‘ und deshalb 
von 2 Komponenten abhängig, der inneren Reibung der Zwischen- 
flüssigkeit! und dem Reibungswiderstand des Gerüstes. Wenn wir die 
Viskosität an der Geschwindigkeit der Chloroplastenbewegung beim 
Zentrifugieren messen, so müssen sich dabei die Chloroplasten erstens in 
der viskosen Zwischenflüssigkeit bewegen und zweitens durch die Maschen 
des Gerüstes hindurchwinden. Ebenso spielen die Dichte und Festigkeit 
des Gerüstes bei der Bestimmung der Plasmolysezeit und Plasmolyse- 
form neben der Viskosität der Zwischenflüssigkeit eine entscheidende 
Rolle. Von den Faktoren, die die Viskosität beeinflussen, sind für unsere 
Fragestellung wichtig: Die innere Reibung der Zwischenflüssigkeit ist 
abhängig von ihrer Konzentration und Zusammensetzung. Sehr verschie- 
dene Ursachen können dabei wirksam werden. Erhöhung der Konzen- 
tration durch Entzug von Wasser kann z. B. eintreten durch allgemeine 
Wasserverarmung bei Dürre, durch aktive Erhöhung des osmotischen 
Wertes des Zellsaftes, durch Verstärkung der Hydratation des Gerüstes 
oder eigener Kolloide, wodurch freies Wasser festgelegt wird. Eine 
Änderung in der Zusammensetzung wird besonders wirksam beim Auf- 
treten großer und stark hydratisierter Moleküle, z. B. von Zucker oder 
von aus dem Gerüst abgesprengten Teilen. Für die Strukturdurchlässig- 
keit des Gerüstes sind bestimmend Zahl und Größe der weiten Maschen 
und die Hydratation der Fäden, da durch die Wasserhülle der freie 
Maschenraum verengt wird. Dabei ist zu bedenken, daß durch ,,Klumpen“ 
von Hydratwasser an besonders stark heteropolaren oder ionisierten 
Stellen im Maschenwerk viel stärkere Blockierungen erzeugt werden, 
als sie bei einer durchschnittlich gleichstarken, aber gleichmäßig über die 
Molekülfläche verteilten Hydratation zu erwarten wären (vgl. dazu 
Pauzi-Varxo, 8. 262). Die ,,Plasmaviskosität des Physiologen wird 
also von sehr verschiedenartigen und von einander unabhangigen Fak- 
toren beeinflußt, und es ist wichtig festzustellen, daß gleichsinnige Ande- 
rungen der Viskosität in verschiedenen Fällen auf eine Kombination ver- 
schiedener Ursachen zurückgehen können. Da an den Viskositäts- 
erscheinungen vor allem die inneren Teile des Plasmas beteiligt sind 
und das Gerüst in diesen sehr weit und locker ist, darf man: annehmen, 


1 In Wirklichkeit ist die Zwischenflüssigkeit infolge ihres Gehaltes an Kolloiden 
wahrscheinlich ebenfalls strukturviskos. 
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daß den. Hydratationsänderungen in der Zwischenflüssigkeit besondere 
Bedeutung zukommt, wobei vielleicht die Ausstreckung vorher ge- 
knäuelter Kolloidmoleküle durch die Aufladung eine große Rolle spielt 
(KessLer und RUHLAND, KÜNTZEL und DoEHNER). 


Die Permeabilität fassen wir in erster Linie als Porenpermeabilität im 
Sinne der Ultrafiltertheorie von RUHLAND auf, räumen für die stark 
lipoidlöslichen Stoffe wie Glycerin aber auch der Lösung in Lipoiden 
Bedeutung ein! (vgl. dazu FRey-WyssLiN@ S. 159). Die Poren des Ultra- 
filters werden durch die Maschenräume des Eiweißgerüstes gebildet, das 
an der Oberfläche des Protoplasten viel dichter und stark mit Lipoiden 
durchsetzt ist als im Inneren (Frzy-WyssLine S. 157). Da sich unsere 
Versuche nur auf Nichtelektrolyte beziehen, sehen wir von der Wirkung 
elektrischer Kräfte ab und betrachten nur die Veränderlichkeit der 
Porenweite. Die dichte Lagerung des Eiweißgerüstes bedingt die Aus- 
bildung zahlreicher Haftpunkte. Stellen, an denen negativ aufgeladene 
ionisierte Valenzen polarisierbaren Gruppen gegenüber liegen, verstärken 
bei zunehmender Aufladung die Haftung, während Stellen gegenüber- 
liegender gleichnamig geladener Ionisationspunkte ein Auseinander- 
klaffen der Gerüstmoleküle zu einer Pore verursachen. Die Porenweite 
ist sonach von der Aufladung abhängig. Sie ist aber für die Permeabilität 
nicht voll nutzbar, weil sie zum Teil durch die Hydrathüllen der begren- 
zenden Molekülfäden blockiert ist. Da die Hydratation ebenfalls mit 
der Aufladung wächst, ist die durch Verstärkung der Aufladung erzielte 
Permeabilitätsänderung durch die Differenz der beiden Vorgänge be- 
stimmt und kann nach Richtung und Ausmaß nicht allgemein voraus- 
gesagt werden. 

Für die Lipoidpermeabilität nehmen wir Lösung und Transport in 
den Lipoidtröpfehen und Lipoidfilmen zwischen Gerüst und Zwischen- 
flüssigkeit an. Ihre Menge ist abhängig von der Aufladung des Gerüstes, 
da zunehmende Ladung Lipoide durch Solvatation bindet, abnehmende 
aus der Solvathülle freisetzt (vgl. auch ULLRICH, der die Bildung von 
Lipoidschichten allerdings als pathologischen Vorgang ansieht). In der 
Plasmagrenzschicht erfolgt die Ansammlung freier Lipoide auch in den 
Poren. Sie werden dadurch einerseits für nur wasserlösliche Stoffe mehr 
oder weniger blockiert, bleiben für lipoidlösliche aber offen, ja können 
für diese sogar eine noch größere Öffnung erreichen, wenn durch die 


1 In einer früheren Arbeit hat der eine von uns (ScHmipr 1936) die für Harnstoff 
wenig permeablen und durch Plasmolyse in ihrer Permeabilität wenig beeinflußbaren 
Plasmen als vorwiegend lipoid-, die hochpermeablen und durch Plasmolyse stark 
gehemmten als vorwiegend porenpermeabel aufgefaßt; zu den letzteren gehört auch 
Lamium, das Versuchsobjekt seiner ersten Arbeit über die plasmatische Dürre- 
wirkung (Scumipr 1939). Wir sind heute mehr geneigt, die damals festgestellten 
Unterschiede auf eine verschiedene Ladungsbeeinfl g des Eiweißgerüstes 
zurückzuführen. 
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Lipoidausscheidung eine mechanische Aufweitung einzelner Poren erfolgt. 
Für Wasser- und lipoidlösliche Stoffe wie Glycerin wird daher die Per- 
meabilität sowohl durch die Porenweite wie auch durch die freie Lipoid- 
phase beeinflußt. Daneben ist an die Möglichkeit rascher Neubildung 
von Lipoiden im Atmungsstoffwechsel zu denken; auf die Bedeutung 
freier Fettsäuren für die Aufnahme basischer Farbstoffe und auf die Ver- 
schiedenheit ihrer Menge in verschiedenen Geweben und Zellen weist 
DRAWERT (1940) hin. 


Es ist denkbar, daß mit der Lösung der Lipoide aus der Solvat- bzw. 
chemischen Bindung an das Eiweißgerüst eine Änderung ihres chemischen 
Charakters verbunden ist. Damit würde sich ein Anschluß an die von 
CoLLANDER, HÔFLER usw. geäußerte Ansicht ergeben, das ein mehr 
saurer Charakter der Liopide die Harnstoff-, ein mehr basischer die 
Glycerinpermeabilität begünstigt (vgl. Scumipr 1939). Für die Tat- 
sächlichkeit dieses Zusammenhanges hat der eine von uns (DrwaLp) 
unterdessen in Versuchen mit fluorescierenden Lipoidfarbstoffen (Phos- 
phine)! neue Anhaltspunkte gewonnen. Bei den Phosphinen besteht 
zwischen py und Farbton (4) eine umgekehrte Proportionalität. Vital- 
färbungsversuche zeigten, wenn auch absolute Werte bisher infolge der 
methodischen Schwierigkeiten nicht gewonnen werden konnten, daß bei 
Ranunculus repens der Theorie entsprechend bei großer Harnstoff- 
permeabilität im April und Juni lipoide Entmischungstrépfchen im 
Plasma mit einem höheren Farbton als im September und Oktober bei 
wachsender Glycerinpermeabilität zu beobachten sind. Wässerungs- und 
Salzvorbehandlungsversuche bei Allium cepa und anderen Pflanzen 
zeigten dieselbe Korrelation. 


Wesentlich für die Auswirkung der bisher besprochenen Zustands- 
änderungen ist die Wasserbilanz der Zelle. Das gilt vor allem für die 
Hydratationsvorgänge. Wenn in einer Pflanze ganz oder angenähert 
Wassersättigung herrscht und damit keine Konkurrenz der einzelnen 
Zellbestandteile, Zellsaft, Plasma und Zellwand, um das Wasser besteht, 
wird die Freisetzung von Hydratationswasser bei Entladung des Gerüstes 
und der Flüssigkeitskolloide zu einer Verdünnung der Zwischenflüssigkeit 
führen und damit auf eine Herabsetzung der Viskosität hinwirken; 
besteht aber ein erhebliches Wasserdefizit, so wird das freigewordene 
Wasser dem Plasma zum großen Teil entrissen, und die gleichzeitige 
Entspannung des Gerüstes kann sich im Sinne einer Erhöhung der 
Viskosität äußern. 


Von diesen Grundvorstellungen aus versuchen wir nun zu einem 
kausalen Verständnis der bei Dürre eintretenden plasmatischen Ver- 


1 Am Physikalischen Institut der Universität Wien, Abteilung Fluoreszenz- 
ikroskopie. 
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änderungen zu gelangen!. Wir gehen dazu von zwei Feststellungen aus, 
die wir bei der analytischen Untersuchung der Inhaltsbestandteile der 
Blätter gewonnen haben (Fischer, REHM und Stocker). Wir finden 
in Trockenpflanzen gegenüber den bewässerten Kulturen 1.eine Er- 
höhung des Zuckergehaltes, 2. eine Erhöhung des Caleiumgehaltes bei gleich- 
zeitiger Verminderung des Kaliumgehaltes und damit einen Abfall des 


x K à 
Quotienten —;, - Diese Feststellungen beziehen sich auf die Gesamtanalyse 


der Blätter. Wir machen die Annahme, daß sie auch für das Plasma 
Geltung haben. Dann ergibt sich folgende Kausalkette: 1. die Erhöhung 
des Zuckergehaltes verursacht eine Erhöhung des osmotischen Wertes 
(beobachtet), eine Erhöhung der Viskosität (beobachtet) als Folge der 
Anwesenheit der großen, stark hydratisierten Zuckermoleküle in der 
Zwischenflüssigkeit und ihrer Anlagerung an das Eiweißgerüst, und eine 
Verminderung der Porenpermeabilität (beobachtet) als Folge der An- 
lagerung stark hydratisierter Moleküle an das Eiweißgerüst. 2. Die Er- 


höhung des Calciumgehaltes und des TE -Quotienten verursacht Abschwä- 


chung der Überschußladung des Eiweißgerüstes und der Kolloide der 
Zwischenflüssigkeit und damit Hydratationsminderung, Freisetzung von 
Lipoiden und Entspannung. Da infolge der Dürrewirkung ein erhebliches 
Wasserdefizit besteht, wird das freigesetzte Hydratationswasser der 
Zwischenflüssigkeit zum großen Teil entzogen. Die Entspannung führt 
zu einer Verdichtung des Gerüstes und damit zu einer Erhöhung der 
Viskosität (beobachtet) und Erniedrigung der Porenpermeabilität für 
Wasser und Harnstoff? (beobachtet). Die Freisetzung von Lipoiden 
erhöht die Lipoidpermeabilität für Glycerin (beobachtet). Es wirken 
danach zwei Ursachen gleichzeitig und gleichsinnig: ein Zuckereffekt und 
ein Zoneneffekt. Soweit die Erscheinungen durch den ersteren bedingt 
sind, folgen sie sehr rasch den Schwankungen der Außenbedingungen. 
Das gilt für den osmotischen Wert und den in den Versuchen von NORTHEN 


1 Teilweise sind die im folgenden entwickelten Ansichten yon dem einen von uns 
(Scumipt 1939) bereits in seiner Arbeit über Lamium vertreten worden, indem eine 
Entquellung und Verdichtung des Plasmas angenommen wurde. Die Ausführungen 
über Hydratation und das Verhältnis unserer Befunde zu denen von KESSLER und 
RUHLAND sind aber durch die hier gegebene Darstellung zu ersetzen. 

2 Daß Harnstoff selbst durch Quellung die Plasmastruktur ändert (Bogen 1938) 
kann im Rahmen unserer rein vergleichenden Betrachtungen außer Acht bleiben. 
Nach KüntzeL und DoEHNER (S. 339) handelt es sich um eine Lösung von Eiweiß- 
teilen in Harnstoff. 

Die nach Abschluß unseres Manuskriptes erschienene neue Arbeit von BOGEN 
bringt eine genauere Analyse der Wirkung einzelner Ionen auf die Harnstoff- und 
Glycerinpermeabilität. Bezogen auf zunehmende Konzentrationen ergeben sich 
meist ausgesprochene Optimumkurven. Da wir über die in unserem Fall anzu- 
nehmende Ionenkonzentration keine Anhaltspunkte haben, ist es nicht möglich, 
unsere Ergebnisse mit denen von Bogen in Beziehung zu setzen. 
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erfaBten Teil der Viskosität. Die durch den Ioneneffekt bedingten Ande- 
rungen dagegen sind viel stabiler und von kurzfristigen Schwankungen 
der Außenfaktoren wenig beeinflußt; diese Beeinflussung der Viskosität 
steht in unseren Versuchen im Vordergrund. Die plasmatischen Dürre- 
wirkungen werden danach zurückgeführt auf eine mit raschen Schwankungen 
verlaufende Verschiebung im Kohlehydraistoffwechsel und eine nachhaltig 
wirkende Ionenverschiebung im Mineralstoffwechsel. 

Aus diesem Gedankengang heraus haben wir unsere Versuche auf 
mangelgedüngte Pflanzen ausgedehnt. Wir vergleichen vollgedüngte, 
Kalimangel- und Stickstoffmangel-Pflanzen unter jeweils gleichen 
Wasserbedingungen. 


Bei Kalimangel stellen wir eine Verminderung der Ionenaufnahme, 
vor allem des Kaliums, fest unter Herabsetzung des 4 -Verhältnisses. 


Das bedingt wie bei der Dürre Herabsetzung der Überschußladung und 
der Hydratation. Die Auswirkung auf die Plasmaeigenschaften ist aber 
infolge der anderen Wasserbedingungen eine entgegengesetzte. Da wir 
unter gleichen Wasserverhältnissen vergleichen, bleibt das durch den 
Rückgang der Hydratation frei gewordene Wasser der Zwischenflüssig- 
keit erhalten. Der Mangel an Ionen bewirkt trotz einer Erhöhung des 
Zuckergehaltes Erniedrigung des osmotischen Wertes (beobachtet). Der 
größere Gehalt an freiem Wasser, der Rückgang an stark hydratisierten 
Ionen und die Entladung und Knäuelung der Kolloide wirken auf eine 
Herabsetzung der Viskosität (beobachtet) und Wasserpermeabilität 
(beobachtet) hin, während der entgegenwirkende Einfluß der Gerüst- 
verengerung infolge des hohen Gehaltes an freiem Wasser nicht ent- 
scheidend wird. 

Bei Stickstoffmangel finden wir die Ca- und Mg-Aufnahme stark 
gehemmt und das & Verhältnis stark erhöht, also die entgegengesetzten 


Ausgangsverhältnisse wie bei Kalimangel. Dem entsprechen die beob- 
achteten Erscheinungen: Osmotischer Wert und Viskosität sind erhöht. 
Die Wasserpermeabilität ist stark schwankend, weil das Gegenspiel 
der Kräfte bereits ins Pathologische hinübergeht. 

Wir setzen nun unsere Ansichten in Beziehung mit den auf dem 
Gebiet der Kälteresistenz gewonnenen; es ist viel stärker bearbeitet 
(zusammenfassende Darstellungen : Fucus 1937, KessLer und RUHLAND). 

KessLer und RUHLAND!, mit deren Methodik unser Vorgehen die 
meisten Beziehungen hat, finden als kennzeichnende Merkmale der 
Kälteabhärtung Erhöhung der Viskosität und Erhöhung der Poren- 
permeabilität (für Wasser und Elektrolyte). Ihre Erklärung geht von 


1 Die Arbeiten von LEvITH und von SCARTH sind in ihren Schlußfolgerungen 
mitberücksichtigt. 
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der Annahme einer Verstärkung der Hydratation durch verstärkte Ionen- 
aufladung aus und arbeitet mit einer einfacheren Modellvorstellung von 
Bau und Wirkungsweise des Plasmas. Es ist deshalb verständlich, daß 
ihre Theorie nicht ohne weiteres die bei Dürre als Folge herabgesetzter 
Aufladung und Hydratation auftretende Viskositätserhöhung zu deuten 
vermag. Wir haben vielmehr umgekehrt zu zeigen, daß unsere zusätzlichen 
Vorstellungen auch bei der Erklärung der Kältewirkungen zu einer 
brauchbaren Ableitung führen. 


Wir gehen von der von KessLer und RUHLAND begründeten Annahme 
aus, daß durch Ionenwirkung eine stärkere Aufladung des Eiweißgerüstes 
erfolgt. Damit wächst seine Hydratation und Auflockerung. Für die 
Auswirkung dieser Vorgänge ist nun entscheidend, daß im Gegensatz 
zu unseren Dürreversuchen in den Kälteversuchen von KESSLER und 
RUHLAND kein Wassermangel besteht, sondern im Gegenteil in mehreren 
Fällen eine Quellung des Plasmas bzw. Zellkerns beobachtet wurde. 
Es strömt daher an Stelle des durch Hydratation zusätzlich gebundenen 
Wassers neues Wasser in die Zwischenflüssigkeit ein, und die durch die 
Ladungsverstärkung verursachte Ausweitung der Ultrafilterporen kann 
sich entgegen der teilweisen Hydratationsblockierung als Permeabilitäts- 
erhöhung auswirken. Auf die Viskosität wirkt die Ausweitung des Ge- 
rüstes erniedrigend, die Verstärkung der Hydratation bleibt zweifelhaft, 
weil in die erweiterten Maschen neues Wasser einströmt. Vom Stand- 
punkt der Ladungsänderung allein ist daher eine theoretische Voraus- 
sage kaum möglich. Es sind aber bei der Kälteeinwirkung weitere Kräfte 
im Spiel, die viskositätserhöhend wirken, wie die Temperaturerniedrigung 
und die nach Fuchs stets stattfindende Erhöhung des Zuckerspiegels, 
so daß die beobachtete starke Viskositätserhöhung auch vom Standpunkt 
unserer Vorstellung aus erklärlich wird. 


Fuchs, der in seinen Arbeiten von einer anderen methodischen Grund- 
lage ausgeht, nimmt neben einer Erhöhung des Zuckergehaltes ebenfalls 
eine Ionenwirkung an. Die erstere erhöht die Viskosität, die Hydratation 
und die Stabilität des Plasmas. Von den Ionen wirken Kalium ebenso, 
Magnesium und Calcium aber entgegengesetzt. Auch hier ergeben sich 
keine Widersprüche zu unseren Vorstellungen. 


Zusammenfassend heben wir folgende Gesichtspunkte heraus: 


1. Die plasmatischen Erscheinungen bei Dürreeinwirkung sind die 
kausale Folge einer ganzen Reihe von Vorgängen. Aus ihnen haben wir 
zwei herausgreifen können: Die Erhöhung des Zuckerspiegels und die 
Verminderung der Überschußladung des Eiweißgerüstes durch eine Ver- 
schiebung des Ionenverhältnisses. Wenn wir mit ihnen die bisher beob- 
achteten Erscheinungen erklärlich machen können, so ist damit nicht 
gesagt, daß wir den gesamten Faktorenkomplex erfaßt haben. 
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2. Die Ausgangseffekte der Diirre- und der Kälteeinwirkung stimmen 
in der Zuckeranhäufung überein, sind aber in der loneneinwirkung ent- 
gegengesetzt. Durch ihre mit dem Wasserzustand der Pflanze kombi- 
nierte Wirkung ergeben sich bei beiden Vorgängen teilweise gleich- 
laufende (osmotischer Wert, Viskosität), teilweise entgegengesetzte 
(Permeabilität) Veränderungen. 


b) Die genotypischen Unterschiede dürreresistenter und -empfindlicher Sorten. 

Während wir bisher die Wirkung verschiedener Außenfaktoren auf 
das gleiche Plasma verglichen, betrachten wir nun verschiedene Plasmen 
unter gleichen Außenbedingungen. Es handelt sich also jetzt nicht mehr 
um den Ablauf von Reaktionen, sondern um sortenspezifische Eigenschaften 
des Plasmas, die genotypisch verankert sind. Wir vergleichen sie unter 
der Fragestellung, ob die als dürreresistent bekannten Sorten sich von den 
dürreempfindlichen durch bestimmte Merkmale auszeichnen. Theoretisch 
ist zu erwarten, daß solche Merkmale die Widerstandsfähigkeit des 
Plasmas gegenüber schädigenden Außeneinflüssen erhöhen. Die Schädi- 
gungen können wir in zwei Gruppen einteilen, in solche, die einzelne 
Funktionen, z. B. die Photosynthese, die Eiweißsynthese usw. ungünstig 
beeinflussen, und solche, die die Substanz und Struktur des Plasmas selbst 
vernichten. Aus anderweitigen Untersuchungen (STOCKER, REHM und 
ScHMIDT) hat sich ergeben, daß der Dürreeingriff in den Ablauf der 
einzelnen Funktionen von Art zu Art und von Sorte zu Sorte sehr verschie- 
den verlaufen kann, je nach dem schwächsten Punkt, den die Gesamt- 
konstitution im Zusammenspiel der einzelnen Funktionen, z. B. Spalt- 
öffnungsbewegungen, Wassergehalt, Assimilation, hat. Über die plas- 
matischen Grundlagen dieses verwickelten Spieles eine Vorstellung zu 
entwickeln, ist nicht möglich. Selbst bei der Wasserpermeabilität, wo 
man noch am ehesten einen kausalen Zusammenhang mit der Transpi- 
ration vermuten könnte, ist der tatsächliche Einfluß auf den Wasser- 
haushalt sehr problematisch, dadieserdurch andere Faktoren, wie Leistung 
des Wurzelwerkes, Spaltöffnungsbewegungen usw. mit entscheidend 
beeinflußt wird. Aussichtsreicher ist der Versuch, nach Eigenschaften 
zu suchen, die allgemein die Erhaltung der Plasmastruktur gegenüber 
zerstörenden Einflüssen begünstigen, also dem Problem einer allgemeinen 
„physiologischen Resistenz‘ (Fucus 1937) nachzugehen. Hier ist die 
Ansicht allgemein, daß dem Eintreten lebenszerstörenden Koagulations- 
erscheinungen vor allem eine optimale Überschußladung und eine starke 
Hydratation entgegenwirken. Wenn wir die einzelnen Sorten einer Art 
unter gleichen Wasserbedingungen vergleichen, kann nach den Über- 
legungen des vorigen Abschnittes die Viskosität als Maß der Hydratation 
dienen. In der Tat beobachten wir in allen genauer untersuchten Fällen, 
daß die dürreresistente Sorte die höhere Viskosität besitzt, sowohl bei 
Getreide wie bei Zuckerrüben. Dasselbe gilt nach TyspaL und SALMON 
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und nach Fucus (1937, S. 12) für das Verhältnis von kälteresistenten 
und -empfindlichen Sorten. Parallel der Erhöhung der Viskosität geht, 
soweit unsere Erfahrungen reichen, eine Erhöhung der Permeabilität für 
Wasser, Harnstoff und, wenn auch schwächer, für Glycerin. Das kann, 
wie bei der Besprechung der Vorstellungen von KEssLER und RUHLAND 
ausgeführt wurde (8. 591), auf dieselbe Grunderscheinung einer erhöhten 
Plasmaaufladung zurückgeführt werden. Für die Lipoidpermeabilität 
wäre als Folge der stärkeren Überschußladung eine gewisse Abnahme 
infolge verstärkter Solvatationsbindung anzunehmen; dieser Effekt wird 
aber offenbar für die untersuchte Glycerinpermeabilität durch den 
der Porenerweiterung wieder ausgeglichen (vgl. S. 587). Da es sich um 
den Vergleich verschiedener Plasmen handelt, kommen auch chemische 
Unterschiede in Frage. 

Plasmaunterschiede bestehen vielleicht auch im funktionellen Verhalten. 
Die Hydratation, gemessen als Viskosität, ist im Vergleich von trockener 
und bewässerter Kultur bei Fläminggold stärker erhöht als bei Vienauer 


( - = 221% gegenüber 208%, Tabelle 23), und auch die Tabellen 14, 15 


und teilweise 20 deuten auf ein stärkeres Reagieren der resistenten Sorten 
hin. Noch größer sind die Unterschiede in der Änderung der Permeabilität ; 


das - „Verhältnis zwischen Fläminggold und Vienauer ist in Trocken- 


kultur 615% gegenüber 295% in bewässerter (Tabz2lle 27). Die Verschar- 
fung des Gegensatzes kommt dadurch zustande, daß beim Übergang zur 
Trockenkultur die Permeabilität bei Fläminggold viel weniger herab- 
gesetzt wird als bei Vienauer; es ist daher zu vermuten, daß nicht die 
stärkere Aufladung der resistenten Sorte sondern die bessere Stabili- 
sierung ihres Wasserhaushaltes bei Dürre die Hauptrolle spielt (StockEr, 
REHM und SCHMIDT). 

Eine ökologische Bedeutung für die Dürreresistenz dürfte die Verstär- 
kung der Aufladung und Hydratation des Gerüstes! überhaupt nur als 
Mittel zur Stabilisierung der Plasmastruktur haben, während die Er- 
höhung der Viskosität und Permeabilität einfache Folgen sind, die be- 
deutungslos, ja unter guten Wasserbedingungen hemmend sein können. An 
das letztere ist z. B. bei der Viskositätserhöhung zu denken. Tatsächlich 
beobachten wir oft, daß dürreresistente Sorten in Feuchtkultur geringere 
Leistungen aufweisen als empfindliche. Wohl aber kann die höhere 
Viskosität resistenter Sorten, falls sie sich allgemeiner bestätigt, als 
diagnostisches Mittel zu ihrer Erkennung von Wichtigkeit werden. Der 
osmotische Wert ist in dieser Hinsicht zum mindesten nicht überall 
brauchbar. Sein Verhältnis schwankt im Vergleich der Sorten mit wech- 


1 Die Bedeutung des Quellungsvermögens von Zellsaft und Plasmakolloiden 
für den Wasserhaushalt von Xerophyten und für die Dürreresistenz ist wiederholt 
vermutet worden (E. SHREVE, SPOEHR, Tumanov, Zusammenf ag bei Maxımov 
1929). 
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selnden AuBenbedingungen sehr stark, und die Durchschnittswerte sind 
zwar in vielen Fällen bei der resistenten Sorte höher, in anderen, wie bei 
den untersuchten Zuckerriibensorten, aber auch niedriger. 

Für das Zustandekommen der verschiedenen Aufladung des Eiweiß- 
gerüstes bei verschiedenen Sorten kann entweder eine sortenspezifisch 
verschiedene chemische Struktur der Polypeptidketten und ihrer Seiten- 
ketten (vgl. Maxımov 1929, LePEscHxIN 1937) oder eine Verschiedenheit 
der Zwischenflüssigkeit in Bezug auf py, Konzentration und Verhältnis 
der Ionen usw. bestimmend sein. Soweit das Ionenverhältnis in Frage 
kommt, scheinen unsere Mineralsalzanalysen bei Hafer tatsächlich auf 


eine Erhöhung des} Quotienten beiden resistenten Sorten hinzuweisen. 
Bei den Zuckerrüben ist aber eine umgekehrte Verschiebung zu beobach- 


ten, so daß dort die Annahme einer rein ionischen Ladungsbeeinflussung 
sicher nicht ausreicht. 


Zusammenfassung. 

Dürreempfindliche (e) und dürreresistente (r) Sorten von Hafer, 
Sommergerste, Sommerweizen und Zuckerrüben werden in bewässerten 
(B) und Trockenkulturen (T) geprüft: 1. auf die phänotypische Beein- 
flussung des Plasmas durch Feucht- und Trockenkultur, 2. auf das Vor- 
handensein genotypischer plasmatischer Merkmale, die für dürreresistente 
Sorten als spezifisch angesehen werden können. 

Der osmotische Wert (S. 562) ist kein Merkmal der Dürreresistenz. 
Das Verhältnis der osmotischen Werte von e- und r-Sorten wechselt 
sehr stark mit den Außenbedingungen. Bei den Getreidearten haben die 
r-Sorten bei sehr günstigen Wasserverhältnissen kleinere, bei ungünstigen 
größere Werte als die empfindlichen, bei den Zuckerrüben die r stets 
kleinere. Da bei raschen Schwankungen der Außenbedingungen die r- 
Sorten infolge einer stabileren Wasserbilanz langsamer und schwächer 
als die e-Sorten und infolge der größeren Abhärtung die T-Kulturen 
langsamer als die B-Kulturen reagieren, entstehen im Feldversuch sehr 
wechselnde osmotische Verhältnisse. Kalimangel wirkt im allgemeinen 
auf eine Herabsetzung, A auf eine Erhöhung des osmo- 


tischen Wertes hin. Zwischen den 7 B > - Quotienten der osmotischen Werte 


und der Erntegewichte besteht vielleicht eine Beziehung in der Richtung, 
daß die Ernteminderung durch Trockenheit umso geringer bleibt, je 
schwächer der trockenbedingte Anstieg des osmotischen Wertes bei einer 
Sorte ist. 

Die Viskosität (8.571) des Plasmas steigt bei Übergang von bewässerter 
zu Trockenkultur an und wurde bei den resistenten Rassen höher ge- 
funden als bei den empfindlichen. Orientierende Versuche an einem 
größeren Sortensortiment machen es wahrscheinlich, daß höhere Viskosität 
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ein spezifisches Kennzeichen höherer Dürreresistenz ist. Kalimangel 
die Viskosität herab, Stickstoffmangel erhöht sie. Zwischen den 
F Quotienten der Viskosität und der Erntegewichte besteht vielleicht 
eine ähnliche Beziehung wie beim osmotischen Wert. 

Die Permeabilitätsversuche (S. 578) beziehen sich nur auf Hafer. Beim 
Übergang von bewässerter zu Trockenkultur wird die Wasser- und Harn- 
stoffpermeabilität herabgesetzt, die Glycerinpermeabilität aber erhöht. 
Im Vergleich resistenter und empfindlicher Sorten ist die Permeabilität 
für Wasser, Harnstoff und Glycerin bei der r-Sorte größer. Kalimangel 
erhöht die Wasserpermeabilität. 

Die phänotypischen plasmatischen Änderungen (8. 584), die beim 
Übergang von Feucht- zu Trockenkultur auftreten, gehen parallel einer 


Erhöhung des Zuckergehaltes und einer Herabsetzung des - = -Verhält- 


nisses in den Blättern. Auf Grund der Vorstellung, daß die Verschiebung 
des Ionenverhältnisses eine Herabsetzung von Aufladung und Hydra- 
tation des Plasmas verursacht, können unter Berücksichtigung der An- 
spannung der Wasserbilanz die plasmatischen Dürre- und Kältewirkungen 
kausal erklärt werden. Die bei resistenten Sorten genotypisch auftretenden 
plasmatischen Merkmale (S. 592) beruhen wahrscheinlich auf einer 
höheren Aufladung und Hydratation des Plasmas, wodurch eine größere 
Resistenz gegenüber koagulierend wirkenden Außeneinflüssen gegeben ist. 
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Einleitung. 

Polyploidie ist in der Natur eine weit verbreitete Erscheinung. In 
vielen Fällen gelang es außerdem, auf experimentellem Wege polyploide 
Formen zu gewinnen. 

Was im Besonderen die Farne betrifft, so störte FRIEBEL (1933) den 
normalen Ablauf der Kern- und Zellteilungen innerhalb der Sporangien 
durch Narkotisierung mit Äther- und Benzoldämpfen und durch Behand- 
lung mit Chloralhydrat; er gewann auf diese Weise Sporen mit erhöhter 
Chromosomenzahl. Die Beeinflussung von Farnsporen oder Farngameto- 
phyten durch Kälteschock, Radium- und Röntgenbestrahlung ließ Formen 
mit vermehrter Chromosomenzahl entstehen (Dörr 1937 ; Rorrmann 1939). 
Außerdem erhielt man polyploide Gametophyten mit Hilfe der Aposporie. 
Aus derartigen Prothallien gehen Sporophyten hervor, die, je nachdem 
ob sie apogam oder nach Befruchtung entstehen, den Chromosomen- 
satz 2n, 3n oder 4n aufweisen (FARMER und Diegspy 1907; HEILBRONN 
1928, 1932; Lawron 1932; Mawron 1932). Es sei hier auf die Arbeiten 
von Dörr (1936, 1938) hingewiesen, in welchen er auf diese Möglichkeiten 
hinweist und eine Zusammenstellung der bisher in dieser Richtung bei 
Farnen unternommenen Versuche gibt. 

Aus verschiedenen Untersuchungen, die sich mit den Problemen 
der Kern- und Zellteilung beschäftigten, ergibt sich, daß bestimmte Sub- 
stanzen in spezifischer Weise auf Mitosen einwirken. Zu diesen ,,karyo- 
klastischen Giften‘“, wie Dusrin (1938) sie bezeichnet, zählt das aus 
der Herbstzeitlose (Colchicum autumnale) gewonnene Alkaloid Colchicin. 

BLAKESLEE und Avery (1937) entdeckten, daß das Colchicin einen 
entscheidenden Einfluß auf die Kernteilungsvorgänge in meristematischen 

pflanzlichen Geweben ausübt. Eine Reihe weiterer Autoren beschäftigte 
sich in der Folgezeit damit, genauer zu analysieren, worauf die Wirkung 
des Colchicins beruht. Es zeigte sich, daß diese in einer Inaktivierung 
des Spindelapparates besteht ; die bereits längsgespaltenen Chromosomen 
sind nicht wie bei einer normalen Karyokinese in der Lage, auseinander 
zu weichen und zwei Tochterkerne zu bilden, sondern alle Chromosomen 
vereinigen sich in einem Kern, der dann den doppelten Chromosomensatz 


Planta Bd. 31. 39 
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aufweist. Es entstehen abnorm groBe Kerne in Zellen, deren Volumen 
sich ebenfalls gegenüber dem der normalen Zellen vergrößert. Man fand 
somit im Colchicin ein sicheres Mittel, die Chromosomenzahl der Zellen 
auf experimentellem Wege zu vervielfachen und durch Beeinflussung 
bestimmter Entwicklungsstadien polyploide Pflanzen zu züchten. 

Man wählte zunächst nur höhere Pflanzen, vielfach ausgesprochene 
Nutzpflanzen, als Versuchsobjekte und ließ die Colchieinlösungen auf 
Samen, Blütenknospen, Wurzel- und Sproßvegetationskegel einwirken. 
Gxôrrry (1940) gibt eine Zusammenstellung der bei höheren Pflanzen 
angewandten Colchieinmethoden und bringt eine Übersicht über die 
bisher mit Erfolg behandelten Objekte. 

BLAKESLEE und Avery (1937), NeBez und Rurrie (1938), Kosrorr 
(1938), WERNER (1939) sowie WALKER (1938) erhielten nach Colchicin- 

Pflanzen mit Mischgeweben, die sie ihres chimärenartigen 

Charakters wegen als „Mixochimären‘‘ bezeichneten. Ihre Zellen sind 

ich der Chromosomenzahl nicht in gleicher Weise verändert; der 

Gewebeteil, der mit dem normalen Chromosomensatz ausgestattet ist, 
überwuchert sehr bald die polyploiden Zellkomplexe. 

Es ist also durchaus nicht so, daß die Behandlung eines Vegetations- 
punktes oder von Samen mit Colchicin stets zur Bildung eines polyploiden 
Sproßes führt. Die Erfahrung hat dies immer wieder gezeigt. Will man 
andererseits polyploide Formen von Blütenpflanzen aus den Gameten 
erhalten, so setzt beispielsweise die Bildung einer tetrapoiden Pflanze 
voraus, daß Eizelle und das zugehörige Pollenkorn in gleicher Weise 
bezüglich ihres Chromosomensatzes abgeändert, d. h. daß beide diploid 
sind. Dagegen ist ein homosporer Farn ein Objekt, das in dieser Hinsicht 
wesentlich günstiger erscheint. Denn würde etwa die erste Teilung in 
einer keimenden Farnspore durch Colchicin gehemmt, so daß ein diploider 
Kern entsteht, so ist damit, wenn die weitere Entwicklung normal ver- 
läuft, auch die Entstehung einer tetraploiden Farnpflanze gewährleistet, 
da ja ein Prothallium ein haplomonözisches Gebilde darstellt. Es wäre 
also sehr gut denkbar, daß keimfähige, mit Colchicin behandelte Farn- 
sporen einen größeren Prozentsatz tetraploider oder oktoploider Pflanzen 
liefern als keimfähige Samen, die nach Colchieinbehandlung von Blüten- 
knospen gewonnen sind. Abgesehen davon dürften die Farnsporen als 
isolierte einzellige Gebilde besonders leicht einer Beeinflussung durch das 
Colchicin zugänglich sein. Die Prothallien bieten ferner den Vorteil, 
daß sie sich zu Tausenden in einer PETRI-Schale unter gleichen Be- 
dingungen ziehen lassen. Aus diesem Grunde habe ich Farne als 
Untersuchungsobjekte gewählt. 

Außerdem erschien der Versuch aussichtsreich, durch Behandlung der 
Sporangien mit Colchiein polyploide Sporen zu erhalten. 

Versuche mit Farnen sind ferner im Hinblick auf in der Natur vor- 
handene Polyploidie beidieser Gruppe von Interesse. In diesem Zusammen- 
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hang sei zunächst auf das Kapitel ,,Polyploidie und Aneuploidie“ 
(Dörr 1938, S. 275 f.) hingewiesen. Vor kurzem hat Manton (1939) bei 
der cytologischen Untersuchung britischer Farne bei Lastrea pseudo-mas 
WOLLASTON (= Dryopteris paleacea C. CHR.) dreierlei verschiedene 
Chromosomenzahlen ermittelt, die als diploid, triploid und tetraploid auf- 
gefaßt werden, nämlich etwa 80, etwa 120 und etwa 160. Bei einer Form 
von Dryopteris Filiz-mas, nämlich Lastrea propinqua WOLLASTON 
(= abbreviata NEWMAN) fand Manton als Chromosomenzahl im Sporo- 
phyten etwa 80 Chromosomen, bei dem gewöhnlichen Dryopteris Filix- 
mas in Bestätigung der Zählungen von Dörr (1939) dagegen ungefähr 
160. Erstere Zahl sieht sie als diploid, letztere als tetraploid an. 


I. Technisches. 
A. Material. 

Die Farnsporen und -sporophyten, die ich bei meinen Versuchen ver- 
wendete, wurden mir teilweise von Herrn Dr. Dörr zur Verfügung ge- 
stellt. Einen weiteren Teil des Sporenmaterials entnahm ich selbst von 
Pflanzen des Botanischen Gartens in Marburg und aus der Marburger 
Umgebung. Es wurden vor allem Farne aus der Familie der Polypodi- 
aceen gewählt, die in Tabelle 1 zusammengestellt sind. 











Tabelle 1. 

Name des Farns Herkunft des Materials 
Dryopteris Filix-mas A? Schott .|Nahere Umgebung von Marburg 
Dryopteris ee mdr . CHR. . . | Schweiz, Hohe Ron? 

Asplenum richomanes L. . . Nähere Umgebung von Marburg 
Asplenum septentrionale (L.) Horr. Nähere Umgebung von Marburg 
a y officinarum Lam. et Do. . | Sporenmaterial aus Bukarest, Bot. Garten 
QUE,” | SES SRA SG Sporenmaterial aus Greifswald, Bot. Garten 
Peake ye Li, u ara burg, Bot. Garten 
Osmunda regalis L. . . . . . . . Marburg, Bot. Garten 
Asplenum germanicum Wxts . . .| Nahe von Gladenbach, b. Marburg 
B. Methodik. 


Für die Kultur der Farngametophyten benutzte ich Nährböden mit 2% Agar- 
Agar und einer anorganischen Nährlösung nach A. Meyer (vgl. Dörr 1927). 

Es empfiehlt sich, eine Übertragung der Prothallien von Agar- auf Erdböden 
vorzunehmen, bevor eine Befruchtung eingeleitet werden soll, denn 1. entwickeln 
sie sich hier rascher und bilden größere Flächen, und 2. läßt sich die Voraussetzung 
für eine Befruchtung, nämlich die Befeuchtung, wesentlich besser erfüllen. Man 
kann bei Erdkulturen die Prothallien regelmäßig mit Hilfe eines Wasserzerstäubers 
befeuchten und damit die Befruchtungsbedingungen günstiger gestalten. Um die 
Gametophyten voneinander zu isolieren und Selbstbefruchtung zu erzielen, pflanzt 
man am besten je ein Prothallium in einen kleinen Glasring. Diese Glasringe be- 
sitzen einen Durchmesser von 17—20 mm und eine Höhe von 10—15 mm. Ich 


1 Es handelt sich um eine Pflanze, die Herrn Dr. Dörr von Herrn OBERHOLZER, 
Samstagern (Schweiz), überlassen worden war. 
39* 
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SRE Er ER Sniininn wile oder wesigns,tict in des Hed. 
boden ein, so daß sie etwa 8 mm über die Erdoberfläche 

Die gesamten Kulturen standen an Südfenstern und konnten so die größte 
Lichtmenge ausnutzen. An sonnigen Tagen wurden sie je nach der Intensität der 
Sonnenstrahlung mit einer oder mehreren Lagen Pergamentpapier vor zu starker 


Bestrahlung geschützt. 

Weiterhin muß man darauf bedacht sein, die Farnkulturen so gut wie möglich 
vor Algen und Pilzbefallzu schützen. Das Substrat, auf dem die Prothallien wachsen, 
wie auch alle damit in Berührung kommenden Gegenstände müssen vor der Sporen- 
aussaat steril gemacht werden. Wollte ich nun Nährböden herstellen, denen 
‚Colehiein! in irgendeiner bestimmten Konzentration zugesetzt werden sollte, so 
ging ich folgendermaßen vor: Das für eine Schale (50 ccm Nährsubstrat) erforder- 
liche Colchicin löste ich in 5 ccm destilliertem Wasser auf und setzte diese Lösung in 
der Kulturschale zu 45ccm des auf 40° abgekühlten noch flüssigen Agar-Agar 
hinzu. Durch vorsichtiges Hin- und Herbewegen erzielte ich eine recht gleich- 


mäßige Verteilung der Colchieinlösung. 

Bei der späteren Beobachtung der Kulturen unter dem Mikroskop benutzte 
ich als Ersatz für den Deckel der Pernri-Schalen eine Glasplatte, in der sich ein Loch 
für das Objektiv befand. Auf diese Weise wurde während der Beobachtungszeit 
die Verdunstung weitgehend herabgesetzt. Gleichzeitig stellte die Glasplatte einen 
Schutz gegen Pilzbefall dar. 


II. Versuche mit Colehieinbehandlung von Farnsporen 
und Gametophyten. 
A. Allgemeines. 

Bei den in den folgenden Abschnitten beschriebenen Versuchen wurden 
die Farnsporen in wäßrige Colchieinlösungen getaucht (Abschnitt B) oder 
auf einem Agarnährboden, in dem Colchicin gelöst war, zur Keimung 
gebracht (Abschnitt C). Bei der Beobachtung der keimenden Sporen 
und heranwachsenden Prothallien ergaben sich nun folgende Fragen: 
Welches sind die rein morphologischen Wirkungen des Colchicins und 
welches die auf Grund cytologischer Untersuchungen feststellbaren 
Effekte? Entstehen auch hier unter dem Einfluß des Colchicins poly- 
ploide Formen ? Zunächst war es erforderlich, die colchieinbehandelten 
und unbehandelten Prothallien nach folgenden Gesichtspunkten zu ver- 
gleichen: 

a) Keimungsbeginn, 

b) Teilungsgeschwindigkeit, 

c) Zellgröße, 

d) Kerngröße, 

e) Zahl der Nukleolen innerhalb der Kerne, 

f) Zeitpunkt des Auftretens von Antheridien und Archegonien, 

g) Zahl der Geschlechtsorgane. 

Ferner ging ich der Frage nach, ob eine Erhöhung der Chromosomen- 
zahl auch bei den von mir gewählten Farnen zur Apogamie führt, wie das 


1 Das Colchiein bezog ich von der Firma Merck, Darmstadt, als ,,Colchicinum 
puriss. cryst. Merck“. 
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HEILBRONN (1932) bei den von ihm untersuchten Prothallien feststellte. 
AuBerdem priifte ich, wie sich die mit verschiedener Chromosomenzahl 
ausgeriisteten Formen unter gleichen Kulturbedingungen in Misch- 
kulturen bewähren (Abschnitt D). 


B. Versuchsreihe 1: Eintauchen der Sporen in wäßrige Colchicinlésungen. 
1. Methodik. 

Sporen des Farnes Dryopteris Filix-mas (L.) Scuorr wurden 2, 4, 6, 
8 Tage lang in waBrige Colchicinlésungen eingetaucht, die folgende Kon- 
zentrationen besaßen: 0,5; 1; 2; 4%. Die Lösungen goß ich in Uhr- 
schälchen und bedeckte sie, um die Verdunstung zu verhindern, mit 
je einem Deckel einer Perri-Schale. Zur Kontrolle wurden Sporen gleich 
lange in destilliertem Wasser vorbehandelt. 

Die erste Sporenaussaat, d.h. die Übertragung der Sporen aus den 
verschiedenen Lösungen auf den Nährboden erfolgte am 6.1.39. In 
Abständen von 2 Tagen wurden dann jeweils weitere Sporen ausgesät. 
Die Überführung geschah mit Hilfe eines kleinen Pinsels, der zuvor durch 
Auskochen und Eintauchen in Alkohol sterilisiert wurde. 


2. Versuchsergebnisse. 
a) Keimung, Wachstum, morphologische Verhältnisse. 

Die ersten Keimungsstadien ließen sich 8 Tage nach Beginn des Ein- 
tauchens in die Colchieinlösung und 4—6 Tage nach erfolgter Über- 
tragung der Sporen auf die Nährböden beobachten. Es handelte sich 
hierbei also um Sporen, die 2—4 Tage lang der Einwirkung des Colchicins 
ausgesetzt gewesen waren. Diejenigen Sporen, die 6—8 Tage vorbehandelt 
worden waren, begannen erst 2 Tage später mit der Keimung. Die be- 
handelten Objekte zeigten schon bei der Keimung im Vergleich zu den 
unbehandelten und auch untereinander je nach Konzentration und 
Dauer der Einwirkung erhebliche Unterschiede. 

Die Sporen, die in 0,5 %ige Colchicinlésung eingetaucht worden waren, 
keimten zum weitaus größten Teil ohne Verzögerung in normaler Weise. 
Anomalien ließen sich nur da beobachten, wo das Colchicin 8 Tage lang 
vor der Aussaat auf die Sporen eingewirkt hatte. Es fanden sich hier 
nach 2 Monaten immer noch Prothallien, die auf dem Ein- bis Zweizellen- 
stadium stehen geblieben waren, während in den Kontrollschalen der- 
artige Gebilde nicht auftraten. Jede einzelne Zelle zeigte eine starke 
Anschwellung; das Zell-Lumen war auf das Doppelte bis Mehrfache ver- 
größert. Abb. 1 stellt ein solches Zellgebilde im Vergleich zu einem Ein- 
zellenstadium (Abb. 2) aus einer unbehandelten Prothallienkultur dar. 
Man sieht in Abb. 1 eine Riesenzelle, in deren dem Rhizoid abgewendeten 
Teil kurz vorher eine Wand aufgetreten ist. Neben derartigen vereinzelten 
ein- und zweizelligen Stadien befanden sich in der gleichen Kultur aber 
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noch viele Prothallien, die durch den Einfluß des Colchicins nicht so 
stark im Wachstum gehemmt waren. Es gab solche, die sich nach 
3 Monaten noch auf dem Stadium eines unverzweigten Fadens befanden, 





Abb. 1—16. Prothallien von Dryopteris Filix-mas. Vergr. etwa 66mal. 
Abb. 1. Spore vor der Keimung in 0,5 %ige Colchicinlésung getaucht. 

Abb. 3—8, 10, 12—16. Sporenkeimung erfolgte auf colchicinhaltigem Agarboden. Ver- 
größerung der Zellen, unregelmäßiges Wachstum und stark verdickte, zum Teil verzweigte 
Rhizoiden. 

Abb. 2, 9, 11. 1-, 2- und 3zellige Kontrollprothallien von colchicinfreien Nährböden. 


und deren einzelne Zellen stark angeschwollen waren, oder der einzelne 
Faden teilte sich fingerartig in mehrere Fäden auf. Nach 31/, Monaten 
waren allerdings etliche dieser fädigen Prothallien zur Flächenbildung 


übergegangen. Die Vergrößerung ihrer Zellen, verglichen mit denen 
unbehandelter, normal wachsender Prothallien wurde dabei beibehalten. 
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Die gleiche Fiille verschiedenster Formen war auch in den Kulturen 
zu beobachten, deren Sporen zuvor in 1-, 2- und 4% ige Colchicinlésungen 
getaucht worden waren. Die im Wachstum gehemmten Prothallien 
zeigten hier dieselben Merkmale, wie ich sie eben für solche beschrieb, 
deren Sporen vor der Aussaat 8 Tage lang in 0,5%iger Colchicinlésung 
behandelt wurden. Sie wichen in gleicher Weise von der normalen Ent- 
wicklungsweise und -geschwindigkeit haploider Prothallien ab und be- 
saßen mehr oder weniger vergrößerte Zellen. 

Wenn man die Flächenausdehnung der haploiden mit derjenigen der 
nach Colchieinbehandlung vergrößerten Prothalliumzellen vergleicht, so 
ergeben sich etwa folgende Verhältniszahlen: 1:2, 1:3, 1:4. Dieselben 
Werte erhielt HEILBRONN (1928) bei einem Vergleich der haploiden mit 
den di- und tetraploiden Prothallienzellen von Polypodium aureum. 
Lawron (1932) ermittelte durch genaue Messungen, daß die Zellgröße 
von apospor entstandenen Regeneratprothallien gegenüber der von 
normalen haploiden Prothallien eine Zunahme zeigt, die bei Aspidium 
marginale (L.) Sw. (Long Island) 34% (Chromosomensatz = 2n) und 73% 
(Chromosomensatz = 4n) und bei Woodwardia virginica (L.) Sm. 53% 
beträgt. 

Zweifellos handelt es sich bei den von mir beschriebenen Dryopteris 
Filiz-mas-Prothallien mit vergrößerten Zellen um polyploide Objekte. 
Im folgenden spreche ich daher von polyploiden Prothallien, wenn diese 
augenfällig vergrößerte Zellen gegenüber unbehandelten besitzen, obwohl 
ich Chromosomenzählungen an Prothallien nicht vorgenommen habe. 
Auch ein weiterer Vorbehalt muß gemacht werden. Es wäre denkbar, 
daß infolge von Unregelmäßigkeiten bei den durch Colchicineinfluß ge- 
hemmten Mitosen ein gewisser Prozentsatz von Prothallien gebildet wird, 
die nicht 2n, 4n! usw. Chromosomen besitzen, sondern eine Anzahl mehr 
oder weniger, was durch die später zu beschreibenden Beobachtungen an 
Sporangien nahe gelegt wird (S. 629). Trotzdem soll stets nur von 
polyploiden Prothallien die Rede sein. 


Nach Eintauchen von Sporen in wäßrige Colchicinlösungen gewann 
ich also polyploide Farnprothallien. Jedoch hatte diese Art der Versuchs- 
anordnung den Nachteil, daß niemals das gesamte Sporenmaterial von 
der Wirkung des Colchieins gleichmäßig erfaßt werden konnte. Nur aus 
einem Teil der Sporen gingen polyploide Formen hervor. Die Mehrzahl 
der Sporen jedoch lieferte völlig normale haploide Prothallien, die sich 
weder in der Wachstumsgeschwindigkeit noch in der Zellgröße von den 
Kontrollprothallien unterschieden. Der Prozentsatz der polyploiden Pro- 


1 Die Chromosomenzahl normaler unbehandelter Prothallien wird mit n be- 
zeichnet, obwohl nicht feststeht, ob diese nicht auch schon in bestimmten Fällen 
als polyploid anzusehen ist, z. B. bei Dryopteris Filix-mas mit n = etwa 80 Chromo- 
somen (vgl. S. 629). 
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thallien in einer ‘Kultur war abhängig von der Stärke der Konzentration 
und der Dauer der Einwirkung der Colchicinlüsung (vgl. Tabelle 2). 








Tabelle 2. 
| Dauer der |p, Ungefabrer | Konzentration] Dauer der | „, Ungetährer 
der Colchicin- | Einwirkung der | der Colchicin- | Einwirkung | Prozentsatz der 
lösung in % | in Tagen | Pylyplaiden in | jösung in % | in Tagen | Polyploiden in 
0,5 2 _ 2 2 — 
4 — 4 = bd 
6 etwa 5 6 10—18 
8 5—10 x 20—25 
1 2 — 4 2 — 
4 — 4 15—20 
6 5—10 6 20—30 
8 10—15 8 25—30 

















Es fragt sich nun, warum bei völlig gleicher Behandlungsweise des 
Sporenmaterials die erzielte Wirkung innerhalb der gleichen Kultur so 
verschieden war. Dies könnte mehrere Ursachen haben. Eine derselben, 
vielleicht die wesentlichste, dürfte wohl die verschiedene Keimzeit sein, 
die an Sporenmaterial, selbst wenn dieses von: der gleichen Pflanze oder 
demselben Wedel stammt, stets zu beobachten ist. Schon während der 
Behandlungszeit platzte bei einem Teil der Sporen das Exospor, und eine 
grüne Zelle begann daraus hervorzuwachsen. Beim Weiterverfolgen des 
Wachstums solcher Prothallien konnte ich feststellen, daß sie größere 
Anomalien zeigten als solche, deren Sporen erst nach Überführung auf 
die Agarböden zur Keimung schritten. Offenbar hat die Colchieinlösung 
im ersteren Falle ihre Wirksamkeit entfalten können, während sie bei 
spät keimenden Sporen, in denen keine Teilung während der Behandlung 
erfolgte, zum mindesten in zahlreichen Fällen überhaupt nicht zur 
Wirkung kommen konnte. 

Es wuchsen also in der gleichen Kulturschale polyploide und haploide 
Prothallien nebeneinander. Jedoch wurden die Polyploiden, da die 
Teilungsfrequenz ihrer Zellen herabgesetzt war, sehr bald von den 
Haploiden überwuchert. Es war aus diesem Grunde erforderlich, zur ge- 
gebenen Zeit (etwa nach 21/, Monaten) Umpflanzungen vorzunehmen, 
um den einzelnen Prothallien, auf weiterem Raum verteilt, bessere Ent- 
wicklungsmöglichkeiten zu geben. Ich achtete dabei darauf, daß die 
haploiden und polyploiden Formen in getrennte Prre1-Schalen verpflanzt 
wurden. Die Übertragung erfolgte mit einer vor Benutzung steril ge- 
machten feinen Nadel. Die Prothallien, die umgepflanzt werden sollten, 
wurden unter dem Mikroskop oder einem Binokular ausgewählt. 

Die haploiden wie die polyploiden Formen setzten ihr Wachstum 
auf den frisch hergestellten Nährböden in gleicher Weise wie verher fort. 
Die Unbehandelten vergrößerten ihre Flächen mehr und mehr. Als nach 
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5 Monaten Antheridien und Archegonien durchschnittlich an allen aus- 
gebildet waren, übertrug ich sie auf Erde (2 Teile Torf, 2 Teile Sand, 
1 Teil Gartenerde, 2 Teile Heideerde) und zog sie isoliert innerhalb der 
oben beschriebenen Glasringe (8. 599) weiter. Die behandelten Pro- 
thallien stellten entweder sehr schmale, unregelmäßig gewachsene, von 
der Normalform stark abweichende flächige Gebilde dar, oder sie be- 
standen aus außerordentlich vielen Zellfäden (ich zählte 20—30), die 
noch an keiner Stelle zur Flächenbildung geschritten waren. Jeder ein- 
zelne Faden war über und über mit Antheridien besetzt, aber die weib- 
lichen Sexualorgane fehlten noch. Ich übertrug auch diese Prothallien 
auf Erdböden gleicher Zusammensetzung, in der Hoffnung, daß sie dort 
zur Archegonbildung schreiten würden. 

Die Antheridien unterschieden sich rein größenmäßig nicht von 
denjenigen eines normalen haploiden Prothalliums. Nicht selten ent- 
standen aus ein und derselben Fadenzelle mehrere nach verschiede- 
nen Seiten ragende Antheridien. Es bleibt nun noch abzuwarten, ob 
durch eine Kultur auf geeigneten Erdgemischen das Flächenwachstum 
und damit die Archegonienbildung angeregt wird. Schon 2—4 Wochen 
später konnte ich jedenfalls an meinen Kulturen ganz deutlich beob- 
achten, daß die Erdgemische außerordentlich günstig auf das Wachstum 
der Prothallien einwirkten und die Entwicklung sehr beschleunigten. 
Bis zu diesem Augenblick traten in den 12 Monate alten Kulturen 
nur in ganz vereinzelten Fällen Archegonien auf und zwar nur bei denen, 
die schon als flächige Gebilde übertragen worden waren. Ich befeuchtete 
diese Prothallien wiederholt, nachdem sie 10%/, Monate alt geworden 
waren. Bisher konnte ich aber noch an keiner Stelle das Auftreten 
von Sporophyten beobachten. 

Charakteristisch für polyploide Prothallien ist nach dem Vorher- 
gehenden außer dem größeren Zellvolumen verlangsamtes Wachstum, 

gt durch verminderte Teilungsgeschwindigkeit der Zellen. Um- 
ge dürfte verlangsamtes Wachstum, wenn auch nicht eindeutig, 
so doch mit einer gewissen Wahrscheinlichkeit für Polyploidie sprechen. 


b) Cytologische Untersuchung. 

Zur cytologischen Untersuchung fixierte ich colchicinbehandelte und 
unbehandelte Dryopteris Filix-mas- Prothallien, die 2 Monate alt waren, 
mit Carnoy und färbte sie danach mit Hämalaun (nach P. Mayer). Die 
gefärbten Präparate zeigten, daß unter dem Einfluß des Colchieins in 
den stark angeschwollenen vergrößerten Zellen auch die Kerne eine 
Volumzunahme erfahren hatten. HEILBRONN (1928) gibt für Kerne 
diploider Prothallienzellen von Polypodium aureum eine Flächen- 
vergrößerung von 1:2,3 an. 

Hertz (1931) stellte bei Phanerogamen fest, daß jede Art über eine 
für sie spezifische Anzahl von Nukleolen verfügt. Nach Dörr (1938) 
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ist dies offenbar auch bei Farnen der Fall. Man darf also wohl aus einer 
Erhöhung oder Erniedrigung der Nukleolenzahl auch auf eine Vermehrung 
oder Verminderung des Chromosomenbestandes schließen. — Die Zell- 
kerne in den normalen Prothallien von Dryopteris Filix-mas besaßen 1 bis 





Abb. 17—22. Zellen aus Prothallien von Dryopteris Filiz-mas. Fix. mit CARNOY, Färbung 
mit Hämalaun nach P. MAYER. Vergr. etwa 320mal. 

Abb. 17. Das Gewebe entstammt einem Prothallium, das aus einer Spore hervorgegangen 
ist, die vor der Keimung in wäßrige Colchicinlösung getaucht wurde. Vergrößerte Kerne, 
erhöhte Nukleolenzahl (1—6). 

Abb. 18—20. Prothalliumzellen mit vergrößerten Kernen, die 3—6 Nukleolen enthalten, 
Abb. 21 und 22. Zellen aus Kontrollprothallien mit 1 (Abb. 22) und 2 (Abb. 21) Nukleolen. 


3 Nukleolen (Abb. 21, 22), während ich in vergrößerten Kernen der vor- 
behandelten Formen bis zu 4, 5 oder 6 zählte (Abb. 17). Es traten hier 
zwar manchmal nur 1 oder 2 Nukleolen auf. In diesem Fall zeichnete sich 
aber wenigstens einer durch besondere Größe aus (Abb. 17). Das Zustande- 
kommen dieser großen Nukleolen ist wohl daraus zu erklären, daß mehrere 
kleinere zur Verschmelzung gelangten. Dieser Verschmelzungsvorgang 
vollzieht sich sehr rasch nach einer Teilung, so daß die Maximalzahl am 
besten bei Kernen solcher Zellen festzustellen ist, die gerade zuvor eine 
Teilung durchmachten (vgl. Herrz 1931; Dörr 1938; Rorrmann 1939). 
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Die Vergrößerung der Kernvolumina und die Erhöhung der Nukleolen- 
zahl sind neben dem größeren Zellvolumen weitere Belege dafür, daß es 
sich bei den betreffenden Prothallien tatsächlich um polyploide Gebilde 
handelt. 


C. Versuchsreihe 2: Wirkung von im Agarnährboden gelöstem Colchicin 
auf die Entwicklung von Farnprothallien. 
1. Probeversuche. Eignung der verschiedenen Colchicinkonzentrationen. 

Um eine möglichst gleichmäßige Beeinflussung des gesamten Sporen- 
materials durch das Colchicin zu erzielen, ging ich dazu über, in der 
(8. 600) beschriebenen Weise Agar-Agar-Nährböden mit Colchicinzusatz 
herzustellen. Diese Art der Versuchsanordnung ermöglichte es, das 
Colchicin für längere Zeit auf die keimenden Sporen einwirken zu lassen. 
Mit Hilfe von Probeversuchen, wobei ich Dryopteris Filiz-mas-Sporen 
aussäte, stellte ich den für die erwünschte Wirkung optimalen Konzen- 
trationsbereich des Colchicins fest, d. h. den Konzentrationsbereich, 
in dem die Prothallien nach der Keimung schon im Ein- bis Zwei- 
zellenstadium deutliche Merkmale von Polyploidie zeigten; auf diesen 
Stadien wurden sie auf normale Nährböden übertragen. 

Ich setzte Agarnährböden an, denen Colchiein in folgenden Kon- 
zentrationen zugesetzt wurde: 0,01; 0,025; 0,05; 0,1; 0,2; 0,4; 0,8; 
1,6; 3,2%. 

Bei Kulturen auf .0,01—0,05%igen Nährböden löste das Colchicin nur 
geringe Effekte aus, die sich beim Weiterwachstum der Prothallien auf 
normalen Nährböden bald verloren. 

Aus Sporen, die auf Nährböden mit 0,1%igem Colchicinzusatz aus- 
gesät wurden, gewann ich jedoch stets und mit größter Sicherheit Pro- 
thallien, die, wie man aus allen Merkmalen schließen konnte, polyploide 
Formen darstellten. Auch auf 0,2%igen Nährböden entstanden poly- 
ploide Prothallien. 

Eine noch stärkere Wachstumshemmung zeigten die Prothallien, 
deren Sporen auf 0,4%igen Colchicinböden keimten. Sie gelangten hier 
im Wachstum selten über das Ein- bis Vierzellenstadium hinaus, und 
ihre stark vergrößerten, polyploiden Zellen begannen erst nach der 
Übertragung auf normale Nährböden, sich zu teilen und später zu be- 
schreibende Formen anzunehmen. 

Auf Nährböden mit 0,8—1,6% Colchicin wurde der Zeitpunkt der 
Sporenkeimung sehr stark verzögert. Das erste Anzeichen der Keimung, 
das Platzen des Exospors, erfolgte auf 0,8%igen Nährböden nach etwa 
3 Wochen, auf 1,6%igen erst nach 3—5 Wochen, im Normalfall dagegen 
schon nach 5 Tagen. Diese Colchieinkonzentrationen eigneten sich nicht 
sehr gut zur Gewinnung lebensfähiger polyploider Prothallien, da neben 
der extremen Wachstumshemmung vermutlich auch toxische Schädi- 
gungen eintrater. 
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Zwischen 1,6 und 3,2% lag nun die letale Grenze. Um diese etwas 
genauer festlegen zu können, stellte ich Nährböden her mit Konzen- 
trationen, die zwischen 1,6 und 3,2% lagen (2,5; 2,7; 2,9; 3,0; 3,1%). 
Der Wert war nicht für alle Sporen der gleiche. Er bewegte sich aber 
zwischen 2,6 und 3,1%. 

Wie die Probeversuche zeigten, lag also das Wirkungsopti des 
Colchicins zwischen 0,1 und 0,4%. In Prothallienkulturen dieses Kon- 
zentrationsbereichs gingen nämlich stets und aus dem gesamten aus- 
gesäten Sporenmaterial polyploide Formen hervor. 

Nachdem ich den optimalen Wirkungsbereich des Colchicins ermittelt 
hatte, prüfte ich das Verhalten der Prothallien, die nicht in jungen 
Stadien auf normale Agarböden umgepflanzt wurden, sondern auf den 
colchieinhaltigen Nährböden der verschiedenen Konzentrationen weiter 
wuchsen. Kulturen auf 0,01-, 0,025- und 0,05% igen Böden gediehen genau 
solange wie solche auf normalen Agarböden. Die Kulturen unterschieden 
sich jedoch durch die Größe der Prothallien voneinander. Auf 0,01- und 
0,025 % igen Colchicinbéden war nur eine geringfügige Verkleinerung der 
Prothallienflächen gegenüber normalen festzustellen; bei Kulturen auf 
0,05%igem Boden dagegen zeigte jedes einzelne Prothallium eine ge- 
ringere Flächenausdehnung als gleichaltrige Prothallien von normalen 
Nährböden. 

Die Prothallien auf 0,1- und 0,2%igen Colchicinböden gelangten selten 
über das Fadenstadium hinaus und stellten schon 3'/,—5 Monate nach 
der Sporenaussaat ihr Wachstum völlig ein. 

Auf 0,4%igen Nährböden wurden, wie schon oben erwähnt, gar keine 
oder nur in äußerst seltenen Fällen 1—3 Teilungen durchgeführt, d. h. über 
ein Ein- bis Vierzellenstadium gelangten die Prothallien hier nie hinaus. 
Die einzelnen Zellen erfuhren nur eine erhebliche Größenzunahme. Nach 
etwa 2—4 Monaten platzte die Zellwand, und der Zellinhalt quoll hervor. 
Die Membran schrumpfte im gleichen Augenblick, und die Zellen gingen 
zugrunde. 4 Monate nach der Aussaat war kaum noch eine lebende Zelle 
innerhalb der Kulturschalen zu finden. Falls noch sehr vereinzelte darin 
vorhanden waren, handelte es sich um Nachzügler, die aus später 
gekeimten Sporen hervorgingen. 

Auch an den Kulturen auf Agarböden mit 0,8—1,6% igem Colchicin- 
zusatz ließ sich ein allgemeines Absterben beobachten, das hier schon 
etwas früher erfolgte (2—3 Monate nach der Sporenaussaat). 

Je höher also die Colchicinkonzentration des Nährbodens war, um s0 
stärker war auch die Wachstumshemmung, und um so enger waren die 
Grenzen der Entwicklungsmöglichkeiten für die Prothallien gesteckt. 

Da die Entwicklungsmôglichkeiten auf einem Colchieinnährboden 
zeitlich begrenzt sind, muß man bestrebt sein, die Prothallien in dem 
Augenblick auf normale Böden umzupflanzen, in dem der gewünschte 
Effekt erzielt ist, d.h. wenn man die Prothallienzellen auf Grund der 
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dafür kennzeichnenden äußeren Merkmale als polyploid ansprechen kann. 
Der für diesen Substratwechsel günstigste Zeitpunkt war von Farnart 
zu Farnart verschieden. 


2. Hawptversuche. 
a) Dryopteris Filiz-mas (L.) Scuorr. 

x) Vorbemerkungen. Nachdem mit Hilfe der Probeversuche der Be- 
reich der optimalen Wirkung des Colchicins herausgefunden worden war, 
site ich Sporen auf 0,1-, 0,2- und 0,4%ige Colchicinagarnährböden aus. 
Zur Kontrolle wurden auf Agarböden ohne Colchicinzusatz normale 
Prothallien gezogen. Den Beginn der Sporenkeimung beobachtete ich 
bei den Kulturen auf 0,1%igem Colchieinboden nach 6 Tagen, auf 
0,2%igem nach 7 Tagen, auf 0,4%igem nach 8 Tagen. Die Sporen in 
den Kontrollschalen keimten schon 5 Tage nach der Aussaat. Mit zu- 
nehmender Konzentration des Colchicins ging also eine Verzögerung des 
Keimungstermins um je 1 Tag Hand in Hand. 

Es machte sich schon sehr bald der wachstumshemmende Einfluß 
des Colchicins bemerkbar. Während bei den Kontrollprothallien Teilungen 
rasch aufeinander folgten, war die Teilungsgeschwindigkeit der Pro- 
thallienzellen, die unter Colchieineinfluß standen, stark herabgesetzt, 
wenn nicht gar das Teilungsvermögen völlig unterbunden wurde. 

B) Die morphologischen Verhältnisse. Auf 0,4% igen Nährböden blieben 
sehr viele Prothallien einzellig (Abb. 3). Sie entwickelten nur ein im 
Vergleich zu den Kontrollformen stark verdicktes, an der Spitze oft 
gegabeltes Rhizoid, das aber auch bei vielen dieser Einzeller während 
einer langen Zeit oder in vereinzelten Fällen (Abb. 4) überhaupt fehlte. 
Eine solche Einzelzelle blähte sich stark auf und wuchs zu einem ballon- 
artigen Gebilde heran. Das Streckungswachstum der Wände wurde bei 
allen Zellen nach spätestens 2 Monaten, bei vielen schon nach 40 Tagen 
eingestellt. Das Protoplasma sammelte sich um den Kern herum an, 
wo die Chloroplasten, die sehr viele Stärkeeinschlüsse enthielten, so dicht 
angehäuft waren, daß sie wie ein blaugrüner Klumpen erschienen. Nur 
einzelne zarte Plasmastränge zogen sich zu den Wänden herüber. In 
diesem Zustand blieben die Zellen einige Tage, dann riß plötzlich die 
Membran, und die dicht angehäuften Chloroplasten wurden aus dem 
Zellgehäuse herausgepreßt. — Ein weiterer Teil der Prothallien war zwei- 
zellig, mit stark verdicktem, an der Spitze gegabeltem Rhizoid (Abb. 6 
und 7) oder ohne Rhizoid (Abb. 8). Ein Vergleich dieser drei behandelten 
Formen mit dem in Abb. 9 dargestellten zweizelligen Kontrollprothallium 
zeigt sehr deutlich den Größenunterschied der Zellen bei behandelten und 
unbehandelten Formen. — Ein etwas geringerer Größenunterschied be- 
steht bei den gleichaltrigen dreizelligen Prothallien in Abb. 10 (behandelt) 
und 11 (Kontrolle). — Die Höchstzahl von Zellen, die auf 0,4%igen 
Colchieinnährböden erreicht wurde, war jedoch vier (Abb. 12 und 13). — 
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Entsprechende Verhältnisse zeigten die Prothallien auf 0,1- und 0,2% - 
igen Böden, mit dem einzigen Unterschied, daß hier schon während des 
Wachstums auf colchicinhaltigen Nährböden einige Teilungen mehr er- 
folgten. 

Ich pflanzte nach 29 und 40 Tagen eine Anzahl von Prothallien um. 
Es wurden etwa 3000 Prothallien auf normale Agarnährböden über- 
geführt, die zwei verschiedenen Schalen entstammten, von denen also 
etwa je 1500 unter gleichen Lebensbedingungen kultiviert worden waren. 
Die Prothallien wurden nicht willkürlich auf die frischen Nährböden 
übertragen, sondern eine genaue mikroskopische Beobachtung (Vergr. 
280fach) ermöglichte es, daß die /-, 2-, 3- und 4-Zeller in getrennte Schalen 
gebracht werden konnten. Diese genaue Kontrolle war für die weiteren 
Untersuchungen wichtig, ja erforderlich. Bei einem im einzelligen Zu- 
stand umgepflanzten Prothallium bestand die größte Wahrscheinlichkeit, 
daß in sämtlichen neu entstehenden Zellen die colchieinbedingte Er- 
höhung der Chromosomenzahl die gleiche ist. 

In den 2-, 3- und 4-Zellern dagegen konnten während der Dauer der 
Colchicineinwirkung innerhalb der einzelnen Zellen jeweils verschieden 
viele „Stathmokinesen“ (so bezeichnet Dustin (1938) gehemmte Mitosen) 
aufeinander gefolgt sein. Gingen nun die in diesen Stadien umgepflanzten 
Prothallien auf den normalen Agarböden zur Teilung über, so teilten 
sich nicht nur die jeweiligen Endzellen, sondern meist alle zu einem 
solchen Prothallienfaden gehörenden Zellen. Der Teilungsrhythmus der 
einzelnen Zellen und der aus ihnen hervorgehenden Gewebe stand in 
engem Zusammenhang zur Größe der Zellen. Je größer die Ausgangszelle 
war, um so geringer war die Häufigkeit der aufeinander folgenden Mitosen. 
Daraus ergab sich, daß später in den meist sehr unregelmäßig gestalteten 
Prothallienflächen die kleinzelligen Gewebekomplexe den größten Raum 
einnahmen. Allerdings war auch der kleinste hierbei auftretende Zell- 
typ gegenüber den Kontrollen deutlich vergrößert. In einem solchen 
Prothallium besitzen aller Wahrscheinlichkeit nach die Gewebe mit ver- 
schiedener Zellgröße auch eine unterschiedliche Anzahl von Chromosomen. 
Es treten also auch hier, wie das bei höheren Pflanzen von WERNER, 
Kosrorr, WALKER, BLAKESLEE und Avery, NEBEL und RUTTLE u.a. 
festgestellt wurde, Mischgewebe auf. Das Auftreten von mixoploiden 
Geweben, also Geweben mit verschiedener Chromosomenzahl innerhalb 
eines Prothalliums beobachtete ich niemals bei Formen, die im einzelligen 
Stadium dem Colchicineinfluß entzogen wurden. Die Teilungen vollzogen 
sich allerdings auch hier nicht nach bestimmten, für die Entwicklung aller 
Prothallien gleichen Gesetzen, sondern in der verschiedensten Weise. 

Ich beobachtete z. B. sehr häufig, daß die erste Kugelzelle nach einiger 
Zeit 1—2 bucklige Auswüchse zeigte. Diese Buckel wurden durch voll- 
ständige Wände von der ersten Riesenzelle abgeschnürt und übernahmen 
die Funktion von einschneidigen Scheitelzellen, die sich zu teilen 
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begannen. Schon etwa 12—15 Tage später waren Zellfäden! aus etwa 
6—8 Zellen entstanden, ‘deren Zellumina, verglichen mit Kontroll- 
prothallien, vergrößert waren; jedoch erschien jeder einzelne Zellfaden 
zunächst nur wie ein kleiner Anhang an der ersten unförmigen Zelle. 
Diese Prothallien befanden sich noch im Alter von 2 Monaten auf dem 
eben geschilderten Stadium. Die Entwicklung verlief nun meist in der 
Weise weiter, daß aus den Zellfäden kleine, in die Länge gestreckte, 
unregelmäßige Flächen hervorgingen, die später über und über mit 
Antheridien bedeckt waren. 


Ein zweiter häufig vorkommender Typ war der, daß die erste riesige 
Ballonzelle einen kurzen, aus 2—4 ebenso großen Zellen bestehenden 
Zellfaden lieferte. An diesen Zellen, vor allem an der Endzelle des Fadens, 
traten Ausbeulungen auf, die sich wiederum durch Wandbildungen ab- 
trennten und zu selbständigen Zellen wurden. Nachdem diese zu einer 
bestimmten Größe herangewachsen waren, führten sie in recht unregel- 
mäßigen Zeitabständen weitere Teilungen durch und entwickelten sich 
zu strahlen- oder fingerförmig verzweigten Prothallien. Abb. 14 zeigt ein 
Prothallium, dessen erste Zelle sich einmal normal teilte. Die eine der 
beiden Zellen schrumpfte und ging zugrunde, die andere bildete zunächst 
höckerförmige Ausstülpungen, die sich dann durch Wandbildungen ab- 
schnürten; hier ist das Prothallium gerade in dem Stadium abgebildet, 
in dem die fadenförmige Verzweigung beginnt. 


Die dritte Art der Entwicklung wird dadurch charakterisiert, daß die 
erste große Zelle keinerlei Höckerbildungen zeigt, sondern sich ganz 
normal teilt. Nachdem aus ihr etwa 3—4 Zellen hervorgegangen waren, 
die sich im Volumen kaum von dem der Ausgangszelle unterschieden, 
wurden sowohl perikline wie auch antikline Wände ausgebildet (Abb. 15 
und 16). Es erfolgte dann der Übergang zur Flächenbildung. Später ent- 
wickelte sich sogar eine Meristemzone. Zeitlich folgten allerdings die 
einzelnen Teilungen einander in wesentlich größeren Abständen als bei 
den unter normalen Bedingungen kultivierten Prothallien. Abb. 23 zeigt 
ein flächenhaftes Prothallium, dessen Zellen gegenüber dem Kontroll- 
prothallium (Abb. 24) vergrößert sind. ‘ 


Abb. 25 zeigt eine Perri-Schale mit normalen Prothallien von 
Dryopteris Filix-mas, Abb.26 eine andere mit gleichaltrigen behandelten 
Formen, die im einzelligen Stadium von 0,4%igem Colchieinboden auf 
normalen Agar umgepflanzt wurden. Diese beiden Abbildungen zeigen 
die starke Wachstumshemmung infolge der Colchieinbehandlung; sie 
zeigen ferner, wie verschiedenartig dieser Effekt die einzelnen Prothallien 
der Kultur betraf. Es sind hier größere und kleinere, mehr oder weniger 
vom Normaltyp abweichende flächenförmige Gebilde und daneben 


1 Vgl. Rorrmany, Abb. 11, Tafel II, Fig. 10. 
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faden- und fingerförmig verzweigte und stark gelappte Exemplare 
vorhanden. 
Der 0,4 %ige Colchicinnährboden übte also, wie die Abbildungen zeigen, 
fluß auf die Wachstumsverhältnisse der einzelnen Prothallien aus. 
Die gleiche Fülle verschiedener Formen gelangte auch in den Kulturen 
zur Entwicklung, deren Prothallien im einzelligen Stadium vom 0,1- und 
0,2%igen Colchicinboden auf normale Nährböden übertragen wurden. 
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Abb. 23. Auf Colchicinagar gekeimtes, flächenhaft entwickeltes Prothallium 
von Dryopteris Filiz-mas mit vergrößerten Zellen. Vergr. etwa 37mal, 


Abb. 24. Normales, unbehandeltes Prothallium von Dryopteris Filix-mas. Vergr.etwa 37mal. 


Die Prothallien besaßen auch hier große und kleine Flächen oder be- 
fanden sich noch im Stadium verzweigter oder unverzweigter Fäden. Ein 
wesentlicher Unterschied machte sich jedoch bemerkbar: Mit abnehmender 
Konzentration nahm der Prozentsatz der flächenhaft entwickelten Formen 
in den Kulturen zu. Die Abb. 28—31 stellen Prothallienformen dar, die 
innerhalb der mit verschiedenen Colchicindosen behandelten Kulturen 
am häufigsten auftraten. In Abb. 27 ist ein unbehandeltes, in Abb. 28 
ein von 0,1%igem, in Abb. 29 ein von 0,2%igem, in Abb. 30 und 31 
je ein von 0,4%igem Colchicinboden stammendes Prothallium abgebildet. 
Man sieht, wie mit steigender Konzentration auch die Zellgröße zunimmt, 
der hier dargestellte Durchschnittstyp mehr und mehr von der normalen 
Herzform abweicht und infolge von Wachstumshemmung und herab- 
gesetzter Teilungsgeschwindigkeit der großlumigen Zellen die Fläche 
immer kleiner wird. 

Alle eben beschriebenen polyploiden Prothallien wurden 4 Monate 
nach ihrer Keimung auf Erdböden übertragen, nachdem sie zuvor noch 
einmal auf die Geschlechtsverhältnisse hin untersucht waren. Bis zu 





613 


bei Farnen durch Colchicinbehandlung. 


1}, JRE "POA “UsSvI}ZIOGY UspoqayyuIesy UO[eULIOU uouje Jun» JeessNEUOIOdy 
op Youu usqooM F WN peg UOSIIOZUIS UT UOPINM UOoT[eYIOIg OF poqiqeuupqo10) 031% F‘0 Juv Sunwyjoy “93 “GqV 
‘91 INU ‘PHOA "uopfeyjorg opfopuvyoquy ‘98 'aqV 
"uamypmyuonteg}org oe OFVUOW 9 “SNU-x271q SMOdONMT *9Z pun GZ ‘AAV 
“98 'qav “93°9a9dV 








diesem Zeitpunkt waren an allen Formen, so abweichend ihr allgemeiner 
Bau vom Normaltypus auch sein mochte, Antheridien ausgebildet. Die 
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Abb. 27—31. Prothallien von Dryopteris 
Filiz-mas. Vergr. etwa 14mal. 

Abb. 27. Unbehandeltes Prothallium. 
Abb. 28—31. Durchschnittstypen von nach 
Colchicinbehandlung entstandenen 
Prothallien. 

Abb. 28. Keimung auf 0,1 %igem 
Colchieinboden. 

Abb. 29. Keimung auf 0,2 %igem 
Colchicinboden. 

Abb. 30 und 31. Keimung auf 0,4 %igem 
Colchicinboden. 
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Zellen der letzteren und die in den Wandzellen schon im lebenden Zu- 
stand zu beobachtenden Kerne zeigten nur eine ganz geringe VergréBerung 
gegeniiber denen von Kontrollprothallien. 

Ein auf sexuellem Wege, also durch Befruchtung einer polyploiden 
Eizelle durch ein Spermatozoid, das die gleiche Chromosomenzahl wie die 
Eizelle besitzt, erzeugter Embryo würde zu einer polyploiden Farnpflanze 
heranwachsen, die die doppelte Chromosomenzahl gegeniiber den Pro- 
thallienzellen besitzen müßte. Ein anderer Fall wäre der, daß Eizelle 
und Spermatozoid über verschieden viele Chromosomen verfügen. Es 
ging über den Rahmen der vorliegenden Arbeit hinaus, diese Möglichkeiten 
im einzelnen zu prüfen. 

Es bestände weiterhin noch die Möglichkeit der Sporophytentstehung 
auf apogamem Wege. HEILBRONN (1932) beobachtete nämlich das Auf- 
treten von Apogamie bei polyploiden Formen von Polypodium aureum, 
dessen haploide Prothallien sich normal sexuell verhielten und keine 
apogamen Sprossungen zeigten. In diesem Fall würde der Sporophyt über 
die gleiche Chromosomenzahl verfügen wie die Prothalliumzelle, aus der 
er hervorgeht. Bisher fand ich jedoch bei den polyploiden Prothallien 
keinerlei Anzeichen für das Auftreten apogamer Sporophytbildung. 

An flächenhaft entwickelten Prothallien traten nach etwa 9 Monaten 
ganz vereinzelte Archegonien auf. Ich begann daraufhin damit, die in 
Einzelkultur befindlichen Formen regelmäßig zu wässern, um dadurch 
die Befruchtungsverhältnisse günstiger zu gestalten. Bisher jedoch ist 
noch bei keinem der polyploiden Prothallien auch nur der geringste An- 
satz zur Sporophytbildung zu beobachten. Wäre es gelungen, noch vor 
Abschluß meiner Untersuchungen junge Sporophyten und damit Wurzel- 
spitzen zu erhalten, so hätte Genaueres über die Chromosomenzahl aus- 
gesagt werden können. 

y) Cytologische Untersuchungen. Um auf Grund cytologischer Unter- 
suchungen etwas über das Verhältnis von Zellgröße zu Kernvolumen, 
Kernformen und Nukleolenzahl aussagen zu können, fixierte ich eine 
Reihe von Exemplaren in Carnoyschem Gemisch und färbte sie mit 
Hämalaun (nach P. Mayer). Die Kerne zahlreicher mit Colchicin be- 
handelter Prothallien waren ganz erheblich vergrößert (Abb. 18, 19, 20), 
und ich zählte in ihnen 3—6 Nukleolen. In den stark aufgeblähten 
Zellen von Prothallien, die auf dem Ein- bis Zweizellenstadium stehen 
blieben, zählte ich in 2 Fällen sogar 8 und 9 Nukleolen (vgl. ROTTMANN, 
Tafel IV). Die Nukleolenzahl war also erhöht gegenüber der bei den Kon- 
trollformen, wo ich nur 1—2 Nukleolen (Abb. 21 und 22), im Höchstfalle 
3 Nukleolen feststellen konnte. Man kann im Falle erhöhter Nukleolen- 
zahl mit einer gewissen Sicherheit auf Polyploidie bzw. Heteroploidie 
schließen. Ich stütze mich bei dieser Feststellung auch hier wieder 
(vgl. S. 606) auf die Arbeiten von Herrz (1931) und Dörr (1938). Man 
könnte auch versuchen, etwas über den Grad der Polyploidie auszusagen. 

40* 
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Die Nukleolen entstehen nach Herrz (1931) an bestimmten achroma- 
tischen Stellen der SAT-Chromosomen, die wiederum bei jeder Art in 
bestimmter Auzahl vorhanden sind. Verdoppelung der Nukleolenzahl 
dürfte also auf einer Verdoppelung der SAT-Chromosomen beruhen. 
Schon sehr bald nach erfolgter Kernteilung verschmelzen sich berührende 
primäre Nukleolen miteinander, und dadurch wird ihre Zahl in den Ruhe- 
kernen herabgesetzt. Ich vergleiche darum die Maximalzahlen mit- 
einander, die ja bei normalen 3, bei den meisten colchicinbehandelten 
Formen 6 waren. Es kann also mit großer Wahrscheinlichkeit der 
Schluß gezogen werden, daß die betreffenden Prothallienzellen statt 
des normalen haploiden Satzes den diploiden besitzen. 

Geeignete Teilungsstadien habe ich nicht gefunden. Das ist nicht 
verwunderlich, da der Teilungsrhythmus bei Polyploiden ja stark ver- 
langsamt ist und infolgedessen hier wesentlich seltener Mitosen statt- 
finden als bei Formen mit normaler Chromosomenzahl. Ich konnte daher 
im Rahmen dieser Arbeit keine Chromosomenzählungen an Prothallien 
vornehmen. 





b) Dryopteris paleacea C. Cur. 
Bei diesem Farn entwickeln sich, wie es die Untersuchungen von 
FıscHer (1909) und Dörr (1939) ergaben, die Keimpflanzen stets durch 
apogame Sprossung und zwar wesentlich schneller als z. B. die sexuell 
entstehenden Sporophyten auf den Prothallien von Dryopteris Filix-mas. 
Demzufolge ist zu erwarten, daß auf colchieinbehandelten Prothallien 
von Dryopteris paleacea früher junge Keimpflanzen entstehen als auf 
polyploiden Prothallien von Dryopteris Filix-mas, wo ich bei bereits 
3/,—1 Jahr alten Exemplaren nur in vereinzelten Fällen Archegonien, 
niemals aber Sporophytbildung feststellen konnte. Ich säte darum am 
20.7.39 Sporenmaterial von Dryopteris paleacea auf 0,2- und 0,4%ige 
Colchicinbéden und — zur Kontrolle — auf normale Agarnährböden 
aus. Die Keimung begann auf den colchieinhaltigen Nährböden nach 
9—12 Tagen, auf normalen dagegen schon nach 7—8 Tagen. Am 
15. 8.39 wurden Prothallien im einzelligen Stadium von den Colchiein- 
böden auf normalen Agar übertragen. Es gingen hier aus diesen Ein- 
zellern regelmäßig gewachsene Prothallien hervor, die deutlich Merk- 
male von Polyploidie zeigten, nämlich stark vergrößerte Zellen, verdickte, 
verzweigte Rhizoiden und extreme Wachstumshemmung. Bis zum 
20. 2. 40 war auf diesen polyploiden Prothallien noch kein Sporophyt mit 
erhöhter Chromosomenzahl entstanden. Wohl aber traten schon bei 
5—6 Monate alten unbehandelten Prothallien Keimpflanzen auf, die 
apogam zur Entwicklung gelangten. 
Die Prothallien nun, die nicht im Einzellenstadium umgepflanzt 
wurden, sondern auf den colchicinhaltigen Nährböden blieben, hatten hier 
eine etwas längere Lebensdauer als Dryopteris Filix-mas-Prothallien, die 
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auf 0,4%igen Böden nie über das Vierzellenstadium hinaus gelangten 
(8. 607), während ich bei Dryopteris paleacea auf Böden der gleichen 
Konzentrationen Prothallien beobachten konnte, die erst als 8—14zellige, 
häufig flächenhafte Gebilde ihr Wachstum völlig einstellten. Es scheint 
also, als seien die Prothallien von Dryopteris Filix-mas empfindlicher 
gegenüber dem Colchicineinfluß als die von Dryopteris paleacea. 


c) Asplenum Trichomanes L. 

Die Wirkung des Colchicins zeigte sich auch bei dieser Farnart wieder- 
um darin, daß die Zellumina deutlich gegenüber denen der Kontroll- 
prothallien vergrößert waren und eine extreme Wachstumshemmung ein- 
trat. Die Entwicklung erfolgte nicht nach einem allgemeinen Schema, 
sondern war für jedes Prothallium individuell verschieden. 


d) Asplenum septentrionale (L.) Horrm. 

Die Sporenaussaat erfolgte am 1.6.39. 4 Wochen später wurden 
Prothallien in einzelligem Stadium von 0,2- und 0,4%igem Colchicinagar 
auf normale Nährböden übertragen. Auch hier hatte das Colchicin seinen 
teilungshemmenden Einfluß ausgeübt, und es gingen aus den stark auf- 
geblähten einzelligen Gebilden allmählich Prothallien hervor, deren 
Entwicklungsgeschwindigkeit herabgesetzt war, und deren Zellumina 
eine beträchtliche Vergrößerung gegenüber unbehandelten Formen 
zeigten. Durch die Wirkung des Colchicins waren also auch hier polyploide 
Prothallien entstanden. 


e) Ceterach officinarum Lam. et DC. 

Ceterach officinarum erwies sich gegenüber den verschiedensten 
Colchicindosen als äußerst widerstandsfähig. Es kam hier bei den meisten 
Prothallien schon während ihres Wachstums auf 0,2- und 0,4%igen 
Colchicinböden zur Flächenbildung, da die Teilungen in rascherem Tempo 
aufeinanderfolgten als bei den Polyploiden anderer Farnarten. Die 
Flächenbildung erfolgte so früh, daß bereits nach etwa 2 Wochen die 
einzelligen Stadien auf normale Nährböden übertragen werden mußten. 
Nach der Umpflanzung entwickelten sich bald polyploide, am Rande 
stark gelappte Prothallienflächen, bei denen bis zum Abschluß der 
Untersuchungen noch keinerlei Epidermisbildung, wie sie hier nor- 
malerweise von den Prothallien ausgebildet wird (Dörr 1927), zu be- 
obachten war. An allen Formen entwickelten sich etwa gleichzeitig 
Antheridien in großer Zahl. Archegonien fanden sich nur bei den haploi- 
den Prothallien. Ob die Möglichkeit besteht, eine polyploide Sporo- 
phytengeneration zu gewinnen, kann ich leider auch in diesem Falle 
noch nicht entscheiden. Bisher fehlte noch jede Anlage von Arche- 
gonien. Es läßt sich auch noch nichts darüber aussagen, ob hier die 
Polyploidie zur Apogamie führt. 
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1) Osmunda regalis L. 

Osmunda regalis zeigte sich den von mir benutzten Colchicindosen 
gegenüber als äußerst empfindlich. Auf 0,4% gen Böden war die Keimung 
um mehrere Wochen verzögert. Aus den einzelnen keimenden Sporen 
gingen Zellen hervor, die sehr langsam wuchsen. Sie befanden sich noch 
im Einzellstadium, wenn bei den normalen Formen schon große Flächen 
ausgebildet waren. Meine ersten Versuche, polyploide Prothallien von 
Osmunda regalis heranzuziehen, scheiterten daran, daß die Kulturen 
auf Colchieinböden infolge von Überwucherung durch Pilze eingingen. 
Ich setzte dann noch einmal Nährböden an, denen 0,05, 0,1 und 0,2% 
Colchiein zugegeben wurde. Ausgesät wurde am 6. 7. 39, übertragen 
auf normale Böden am 29. 7.39. Die mit Colchicin behandelten Formen 
befanden sich im Augenblick des Umpflanzens noch ausnahmslos im 
Einzellstadium. Sie stellten runde, aufgeblähte, ballonartige Gebilde 
dar. Die auf normalen Agarböden gezogenen hatten zur gleichen Zeit 
schon recht große Flächen ausgebildet. Nur ganz vereinzelte, behandelte 
Prothallien führten nach dieser Verpflanzung Zellteilungen durch. Die 
meisten gingen sehr bald ein, während sich die unbehandelten rasch weiter 
entwickelten. 

9) Pteris aquilina L. 

Das in den folgenden Versuchen benutzte Sporenmaterial erntete ich 
am 20. 7. 39 von einer Pflanze des Botanischen Gartens zu Marburg, und 
zwar wurden zur Aussaat nur die Sporen eines Farnwedels benutzt. Etwa 
1 Monat nach der Aussaat pflanzte ich die jungen Prothallien von normalen 
sowie von 0,2- und 0,4%igen Nährböden auf frische Agarböden um. Auch 
hier prüfte ich die Wachstumsart bei normalen und unbehandelten 
Formen, vor allem aber die Geschlechtsverhältnisse. Es wurde unter- 
sucht: 

1. wann Antheridien und Archegonien auftraten, 

2. ob auch bei Polyploiden beiderlei Sexualorgane vorhanden waren, 

3. in welchem Verhältnis zur Fläche sowohl bei haploiden wie auch 
bei polyploiden Formen die Zahl der Antheridien und Archegonien stand. 

Außerdem wurden die Flächenform und -ausdehnung haploider und 
polyploider Prothallien miteinander verglichen. 

Bei Haploiden traten schon etwa 4 Wochen nach der Aussaat Anthe- 
ridien auf, Archegonien erst nach 2"/,—3 Monaten. Bei Polyploiden 
konnte ich das Auftreten von Antheridien nach 2'/, Monaten beob- 
achten. Die polyploiden Prothallien besaßen nach 3'/,—4 Monaten 
noch keinerlei Archegonien, aber außerordentlich viele Antheridien. 
Die fadenförmigen Gebilde hatten nach allen Seiten hin Antheridien, 
oft 4—5 an einer Zelle entwickelt, und die kleinen flächenhaften Pro- 
thallien waren über und über damit bedeckt. Archegonien waren zu 
diesem Zeitpunkt und auch 2 Monate später noch nicht vorhanden. 
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Die Tabelle 3 stellt die Ergebnisse der Flachenmessungen! und der 
Zählung von Antheridien und Archegonien bei je 10 haploiden und 
polyploiden Prothallien dar. 
































Tabelle 3. 
Proth. Flach Anthe- - 
Nr. Form Dem) | sue 
Unbehandelte Prothallien von Pteris aquilina (21/, Monate alt). 
1 0,41 622 252 
2 0,34 499 145 
3 0,46 573 399 
4 0,27 383 266 
5 Flächen, in der mittleren Region mehr- 0,33 395 294 
6 schichtig 0,31 361 385 
7 0,40 586 199 
8 0,43 595 361 
9 0,39 475 317 
10 0,28 |- 299 197 
Behandelte Prothallien von Pteris aquilina (21/, Monate alt). 
1 | Größere Fläche mit 5 fadenférmigen Auswüchsen | 0,157 570 
2 Unregelmäßige Fläche, 4 fadenférmige, 0,106 219 — 
1 flachiger Auswuchs 
3 Fadenférmig, mit nach vorne ausgebildeter | 0,066 149 — 
kleiner Fläche 
4 Wie Proth. Nr.3 0,100 285 — 
5 Kleine einschichtige Fläche 0,030 175 — 
6 Fläche mit fadenférmigen Auswüchsen 0,110 512 — 
2 52 eg = von de. nach jeder Seite 4 Ver-| 0,070 369 — 
ngen abgehen 
8 | Faden mit 6 Pe ay 3 davon kleine Flächen | 0,060 279 _ 
9 | Kleine Fläche mit 3 fadenförmigen Auswüchsen | 0,090 318 — 
10 Größere Fläche, Rand gelappt 0,120 405 _- 
Tabelle 4. 
Behandelt Unbehandelt 
Fläche von je 10 Proth. ingem........ 0,91 3,62 
Gesamtzahl der Antheridien auf je 10 Proth. . . 3281 4788 
Gesamtzahl der Archegonien auf je 10 Proth.. . = 2815 
Anzahl der Sexualorgane je em... . . . . . 3605 Anth. 1323 me 
778 : 








Tabelle 4 bringt zunächst die Summe der in Tabelle 3 aufgeführten 
Werte für Flächenausdehnung und die Zahl der Antheridien und Arche- 


1 Die Flachen wurden bestimmt, indem ich mit Hilfe eines Zeichenapparates 
die Umrisse der Prothallien bei 2200facher flächenhafter mikroskopischer Ver- 
größerung auf dünnes Papier zeichnete und die auf diese Weise erhaltenen Figuren 
ausschnitt. Es wurde dann auf einer analytischen Waage jede einzelne Fläche 
gegen eine meßbare Fläche aus gleichem Papier gewogen. Der 2200. Teil der auf 
diese Weise erhaltenen Werte ergibt die wirkliche Flächenausdehnung der Pro- 
thallien. 
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gonien bei behandelten und unbehandelten Prothallien, ferner eine 

Gegeniiberstellung der Anzahl der Sexualorgane je Quadratzentimeter. 
Zwei weitere derartige Zählungen und Messungen ergaben die in 

Tabelle 5 aufgeführten Durchschnittswerte für je 10 Prothallien. 

Ein Vergleich aller dieser 
Werte zeigt, daß die unter 
dem Einfluß des Colchieins 
gewachsenen Polyploiden 
weit kleinere Flächen aus- 


Tabelle 5. 





Durchschnittswerte für 
Colchicin- 
je 10 Prothallien von Pteris Normal 
aquilina (2/, Monate alt) | Pehandelt 





wT ret — oon gebildet hatten als die Ha- 

Antheridien je gem . 3412 DB ploiden, daß letztere jedoch 
3096 1 viel weniger Antheridien 

m; Per oo > je Flächeneinheit besaßen. 








— Sehr häufig hatten die 
haploiden Prothallien nur weibliche Geschlechtsorgane ausgebildet, eine 
Erscheinung, die auch von LAGERBERG (1906) und GERHARDT (1927) 
bei Pteris aquilina beobachtet wurde. — Es ist nun abzuwarten, ob 
später nach Vergrößerung der Fläche auch die polyploiden Formen zur 
Archegonienbildung schreiten werden. 


D. Das Verhalten der mit verschiedener Chromosomenzahl 
ausgestatteten Prothallien in Mischkulturen. 

In ökologischer Hinsicht von Wichtigkeit ist die Frage, wie sich 
polyploide Prothallien im Wachstum gegenüber solchen mit dem normalen 
Chromosomensatz verhalten, wenn beide unter gleichen äußeren Be- 
dingungen gezogen werden, mit anderen Worten, wie sie sich neben- 
einander im „Kampf ums Dasein‘ bewähren. 


Ich machte dazu folgenden Versuch: Ich säte Sporen verschiedener 
Farnarten (Asplenum Trichomanes, Asplenum septentrionale, Ceterach offi- 
cinarum) einmal auf 0,2- und 0,4%igen Colchicinagar und andererseits 
auf einfache Nährböden ohne Colchicinzusatz aus. Bei Dryopteris Filix-mas 
benutzte ich nur 0,15%ige und normale Nährböden. Jede Sporenart kam 
in eine gesonderte Perri-Schale und blieb darin, bis nach erfolgter 
Keimung sich auch die polyploiden Formen im Ein- bis Zweizellenstadium 
befanden. Dann wurden sie auf normale Nährböden umgepflanzt und 
darauf in folgender Weise angeordnet: Die polyploiden Prothallien wechsel- 
ten reihenweise mit haploiden ab. Der Abstand zwischen zwei Reihen 
war etwa 1,5cm. Innerhalb jeder Reihe wurde zwischen den einzelnen 
Prothallien derselbe Abstand gewahrt. Es wurden also auf diese Weise 
bezüglich der Chromosomenzahl verschiedene Prothallien gleichen Alters 
auf einem denkbar kleinen Raum unter gleichen Lebensbedingungen 
gezogen. Die Schalen wurden bei den einzelnen Arten in verschieden 
langen Zeitabständen nach der Sporenaussaat bepflanzt. Wie sich die 
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Prothallien in diesen Mischkulturen weiter entwickelt hatten, zeigt ein 
2 Monate nach der Übertragung auf diese Böden angefertigtes Lichtbild 
(Abb. 32). Es handelt sich hier um das Gesamtbild einer Perrı-Schale, 
in der von oben nach unten Prothallienreihen von Asplenum Tricho- 





Abb. 32. Mischkultur von Prothallien von Asplenum Trichomanes. Behandelte und unbe- 
handelte Prothallien wechseln in waagerechten Reihen ab. Näheres im Text. Verkl. auf ’/,. 


manes aufeinander folgen, die vor der Umpflanzung auf folgende Weise 
vorbehandelt wurden: 

1. Reihe: 4 Wochen auf 0,4%igem mise 

2 4, :4 4  » 0,2%igem 

Bi / RBA as, „ normalem Nährboden 

4. ,, : Wie 1. Reihe usw. 

Es ist deutlich zu erkennen, wie bei zunehmender Colchicinkonzen- 
tration eine stärkere Wachstumshemmung auftritt, und sich die Pro- 
thallien mehr und mehr von der normalen Herzform entfernen und kleine 
unregelmäßige Flächen und fadenförmige Verzweigungen darstellen. 

Die Prothallienformen in Kulturen von Ceterach officinarum und 
Dryopteris Filix-mas ließen die gleichen Unterschiede erkennen, wie ich 
sie für Asplenum Trichomanes beschrieb. 

Die Versuche zeigen also, daß bei Kultur unter gleichen Bedingungen 
die haploiden Prothallien den polyploiden überlegen sind. Damit ist 
allerdings noch nichts darüber gesagt, wie sich die Prothallien nach 
längerer Kulturdauer verhalten würden. Auch kann natürlich nichts 
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über die Lebensfähigkeit der voraussichtlich polyploiden Prothallien- 
generation, die man aus den Sporen der vielleicht zu gewinnenden poly- 
ploiden Sporophyten ziehen könnte, ausgesagt werden. — Bis zu einem 
gewissen Grade dürfte aus den Versuchen ein Rückschluß auf das Ver- 
halten haploiden und polyploiden Prothallienmaterials unter natürlichen 
Verhältnissen gezogen werden können. 


E. Besprechung der wichtigeren Ergebnisse. 

Die Versuche mit Colchicinbehandlung von Farnsporen haben gezeigt, 
daß unter dem Einfluß des Colchieins — nach Eintauchen von Sporen 
in wäßrige Colchieinlösungen sowie nach Keimung auf colchicinhaltigen 
Agar-Agar-Nährböden — sich polyploide Farnprothallien entwickelten. 
Die wichtigste Tatsache, die für das Vorhandensein von Polyploidie 
spricht, ist die Vergrößerung des Zellvolumens, von der öfter die Rede 
war. Für Polyploidie spricht ferner das stark verlangsamte Wachstum, 
bedingt durch herabgesetzte Teilungsgeschwindigkeit der gegenüber 
haploiden Formen vergrößerten Zellen. Zahlreiche Untersuchungen an 
Moosen [ich möchte hier nur v. WerrsTErIN (1924) nennen], an Farnen 
(Lawton 1932; Rorrmann 1939) und an Phanerogamen (LEVAN, BLAKES- 
LEE und AVERY, NEBEL und RUTTLE u.a. m.) haben nämlich gezeigt, daß 
die Teilungen polyploider bzw. heteroploider Zellen in wesentlich größeren 
Zeitabständen erfolgen als die der Zellen mit normaler Chromosomenzahl. 
Ferner konnte an höheren Pflanzen mit Mischgeweben, die nach Colchicin- 
behandlung auftraten, von WERNER, WALKER, Kostorr, BLAKESLEE und 
AVERY, NEBEL und RUTTLE u.a. beobachtet werden, daß die Gewebe- 
teile mit normalem Chromosomensatz die polyploiden Zellkomplexe über- 
wucherten. Auch hier war also die Teilungshäufigkeit der polyploiden 
Zellen gegenüber solchen mit normaler Chromosomenzahl herabgesetzt. 

Weitere Belege dafür, daß die nach Colchieinbehandlung auftretenden 
Prothallien polyploid sind, sah ich darin, daß die Zellen mit vergrößertem 
Volumen auch über vergrößerte Kerne mit erhöhter Nukleolenzahl 
verfügen. Die gleiche Beobachtung machte Rorrmann (1939) nach 
Röntgenbehandlung von Farnprothallien. 

Die colchieinbehandelten Prothallien unterschieden sich von haploiden 
ferner dadurch, daß sie sich nicht nach dem normalen Schema ent- 
wickelten, sondern verzweigte oder unverzweigte Fäden oder unregel- 
mäßige Flächen bildeten. Auch Dörr (1936, 1937) und Rorrmann (1939) 
erhielten nach Röntgenbestrahlung Prothallien, die einfache und mehr 
oder weniger verzweigte Fäden oder Flächen darstellten. Diese Über- 
einstimmung in der Gestalt der nach so verschiedener Behandlungsweise 
entstandenen Gametophyten möchte ich auf die gleiche Ursache zurück - 
führen. Zweifellos handelt es sich nämlich bei den nach Bestrahlung er- 
haltenen abweichenden Gebilden um heteroploide Prothallien, wie RoTT- 
MANN annimmt. 
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III. Untersuchungen auf Grund von Behandlung 
junger Farnsporangien mit Colchicin. 
A. Allgemeines. 

Mit der Colchieinbehandlung der fertilen Farnwedel sollte der Chromo- 
somenbestand schon vor der Ausbildung des haploiden Sporenstadiums 
beeinflußt werden. Aus der einzelligen Archesporanlage gehen normaler- 
weise durch aufeinander folgende Teilungen 16 Zellen hervor, die nach 
Herauslösung aus dem Zellverband die kugeligen Sporenmutterzellen 
bilden. Aus diesen entstehen unter Chromosomenreduktion durch Te- 
tradenteilungen je 4 Sporen. — Ich ließ Colchieindosen in verschiede- 
ner Form auf die Sporophylle einwirken, um dadurch zu versuchen, 
entweder den normalen Verlauf dieser eben beschriebenen Teilungen zu 
stören oder auch schon vor dem Auftreten der einzelligen Archespor- 
anlage innerhalb der Gewebe einen Colchicineffekt auszulösen. Ich ging 
dabei in folgender Weise vor: 

1. Es wurden Farnsporophylle mit Colchicinpaste bestrichen. 

2. Die fertilen Wedel wurden in wäßrige Colchicinlösungen getaucht. 

3. Die Sporangien wurden wiederholt mit Colchicinlésungen bespritzt. 

Die Versuchspflanzen wurden im Gewächshaus in Töpfen kultiviert. 


B. Bestreichen der Farnsporophylle mit Colchieinpaste. 


Ich stellte mir eine Colchicinpaste her, indem ich Wollfett mit 
Colchicinlésung so verrieb, daß ich eine 0,5- und eine 1% ige Colchicinpaste 
erhielt. Zur Kontrolle stellte ich ein Gemisch von Wollfett und Wasser 
her. Diese Pasten strich ich mit Hilfe eines Skalpells auf die Oberseite 
der Sporophylle von Dryopteris Filix-mas. Die Sporangien befanden sich 
zu diesem Zeitpunkt in den verschiedensten Entwicklungsstadien. In 
den in der Entwicklung am weitesten vorgeschrittenen hatten sich eben 
die Sporenmutterzellen abgerundet, aber noch nicht geteilt. Die Blatt- 
fiedern wurden immer nur teilweise bestrichen, entweder ein äußerer oder 
ein innerer Teil oder ein Stück in der Mitte oder nur die Fiederchen einer 
Seite. Die freien Stellen jedes Blattes dienten zur Kontrolle, desgleichen 
3 Fiedern desselben Wedels, die mit Wollfettwasserpaste bestrichen 
wurden, und 2, die völlig unbehandelt blieben. Der auf diese Weise mit 
Paste bestrichene Farnwedel wurde durch kleine Stäbchen gegen Ab- 
knicken gestützt. 

Die Paste wirkte 1 Monat lang auf die Sporophylle ein. Ich erntete 
die Blattstücke, als die Sporen reif waren, und brachte sie vorsichtig, 
nach Behandlungsweise getrennt, in sterile Perri-Schalen. Der mit Paste 
bestrichene Teil der Blättchen kam jeweils in eine Schale und der andere 
Wedelteil, auf dessen Oberseite die Paste nicht mehr direkt aufsaß, in 
eine andere. Als Kontrolle bei den Sporenmessungen verwandte ich nur 

LA 
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die Sporen der beiden völlig pastenfreien Blatt-Teile. Ich maß die Sporen- 
größe, weil man ja hieraus auf genetische Veränderungen innerhalb der 
Sporen Rückschlüsse ziehen kann. Eine Vergrößerung ist auch hier 
zweifellos gleichbedeutend mit Polyploidie. 

Aus je 100 Messungen, die jeweils nur an den größten Sporen vor- 
genommen wurden, ergaben sich nun folgende Mittelwerte: 








Tabelle 6. 
Länge («) | Breite (x) 
Sporen unbehandelter Blatter. ........... 55,4 42,9 
Sporen von Blättern, deren Oberseite mit 1%iger Colchi- 
einpaste bestrichen waren . . . . . . . . . . . . 72,8 56,6 








Die größte Spore von einem colchicinbehandelien Sporophyll hatte eine 
Länge von 76,5 und eine Breite von 59,6 u, die kleinste hatte eine 
Länge von 70,0 u und eine Breite von 54,7 u. 

Die größte Spore des unbehandelten Materials war 58,8 u lang und 
44,4 u breit, die kleinste dagegen war nur 52,8 u lang und 39,6 u breit. 
Messungen von Dryopteris Filix-mas-Sporen, die Dörr (1932) durch- 
führte, ergaben eine Länge von 52 u und eine Breite von 36 u. 

Ein Vergleich aller eben angeführten Werte zeigt, daß nach Behand- 
lung der Farnsporophylle mit Colchicinpaste vergrößerte Sporen ent- 
standen waren. Obwohl die Volumvergrößerung nicht sehr erheblich 
war, glaube ich sie doch auf Polyploidie zurückführen zu können. 

Da mir die auf diese Weise gewonnenen Ergebnisse noch nicht ge- 
nügend erschienen, ging ich zu einer anderen Versuchsanordnung über. 


€. Eintauchen fertiler Farnwedel in wäßrige Colchieinlösungen. 


Ich tauchte einzelne Fiederblätter, Blattfiederchen und ganze Wedel- 
spitzen von Dryopteris Filix-mas in wäßrige Colchieinlösungen ein. Die 
Colchieinkonzentrationen der Lösungen waren: 0,2, 0,4, 0,6%. Ich ließ 
die Lösungen 1, 3, 4, 5 Tage lang einwirken. 

Der Erfolg war der, daß die Sporangien sämtlicher Sori durch diese 
Behandlung stark geschädigt wurden. Nur wenige Sporangien lieferten 
reife Sporen. Die meisten verfärbten sich schon sehr bald gelblich-rötlich, 
oder sie schrumpften, ohne zu reifen und sich zu verfärben, früher oder 
später. Die Sporen der nicht eingetauchten Fiederchen waren längst 
reif und sahen völlig normal aus, während die Sori eines benachbarten 
eingetauchten das eben beschriebene Aussehen zeigten. Der Unterschied 
ist so auffällig, daß man ohne Markierung der Grenze auf den ersten Blick 
feststellen konnte, wie weit die Wedel, die einzelnen Fiederblätter oder 
Fiederchen eingetaucht wurden. 
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D. Bespritzen der Sporangien mit Colehieinlösungen. 


Am erfolgreichsten war die dritte Methode: Mit Hilfe eines feinen 
Zerstäubers wurden die Sporophylle auf der Unterseite mit 0,6% iger 


Colchicinlésung wiederholte Male 
bespritzt. 


a) Größe und Form von 
Archespor- und Sporenmutterzellen 
und -kernen. 

Schon die Lebendbeobachtung 
der Sporangien ließ Anomalien in 
bezug auf Anzahl und Größe von 
Sporen und Sporenmutterzellen 
erkennen. In zahlreichen Fällen 
konnten zwar an behandelten 
Wedelteilen wie im Normalfall 16 
Sporenmutterzellen in den Spo- 
rangien gezählt werden. Oft 
wurden jedoch sehr auffällige 
Abweichungen festgestellt. Ein 
Vergleich zwischen Abb. 33 (be- 
handelt) und Abb. 35 (unbehan- 
delt) läßt zunächst den häufigen 
Fall erkennen, daß bei den mit 
Colchiein bespritzten Formen 
nicht die Normalzahl 16 der 
Sporenmutterzellen, sondern eine 
geringere Zahl, in diesem Falle 8, 
auftritt, und daß hier fast alle 
Sporenmutterzellen vergrößert 
sind. Man darf bei 8-Zahl (Ab- 
bildung 33) aus diesem Zahlen- 
und Größenverhältnis wohl darauf 
schließen, daß hier unter dem 
Einfluß des Colchieins die Chromo- 
somenzahl verdoppelt wurde, und 


OI 
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Abb. 33—37. Sporen und Sporenmutterzellen 
von Dryopteris Filiz-mas. Nach lebendem 
Material. Vergr. etwa 256mal. 

Abb. 33. 8 v ößerte zellen aus 
einem Sporangium, das von einem colchiein- 
bespritzten Sporophyll stammte. Die Sporen- 





mutterzellen sind gleich groß. 
Abb. 34. Sp zellen dus einem Spo- 
rangium nach Bespritzen des Sporophylls mit 
Colchicin. Die Spor tterzellen (es handelt 
sich um ; nur 8 sind gezeichnet) weisen 
auf. 











Abb. 35. 16 8 zellen aus einem 
Sporangium (Normalfall). 
Abb. 36. Sporen aus einem unbehandelten 
normalen Sporangium. 

Abb. 37. Sporen von einem Farnsporophyll, 
das mit wäßriger Colchicinlösung (0,6%) be- 
spritzt wurde. Die meisten Sporen sind 
gegenüber Abb. 36 stark vergrößert. 





daß man statt diploider tetraploide Sporenmutterzellen vor sich hat. 
Die Chromosomen teilten sich zweifellos im achtzelligen Archespor, aber 
die Spalthälften wichen nicht nach den Spindelpolen hin auseinander, 
sondern blieben in einem Kern vereinigt; es trat also Restitutions- 
kernbildung (ROSENBERG 1927) ein. Derartige „unvollständige Kern- 
teilungen“, wie sie STEIL (1919) bezeichnet, beobachtete Dörr (1932) 
in den Sporangien von Aspidium remotum Au. BR. (= Dryopteris remota). 
In anderen Fällen dagegen konnte ich 10, 12 oder 14 Sporenmutterzellen 
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beobachten, die verschiedene Größe besaßen. Diese Größenunterschiede 
lassen sich wohl daraus erklären, daß unter dem Einfluß des Colchicins 
nur ein Teil der 8 Archesporzellen eine, wenn auch gestörte Teilung durch- 
führte, während es bei den anderen Zellen eine Teilung gänzlich ver- 
hinderte. Hier tritt also dasselbe ein, was Dörr (1932) bei Dryopteris 
remota feststellen konnte, nämlich eine Teilung einiger der 8 Archespor- 
zellen, während die anderen Zellen Restitutionskernbildung ausführen 
und ungeteilt bleiben, so daß Sporenmutterzellen verschiedener Größe 
‘im gleichen Sporangium entstehen. Dabei sind die kleineren Sporen- 
mutterzellen im allgemeinen untereinander nicht gleich groß. Bei 
Dryopteris remota erklärt sich dies dadurch, daß die Teilung auf dem 
8-Zellstadium des Archespors so erfolgen kann, daß nicht Chromosomen- 
spalthälften nach entgegengesetzten Polen auseinander wandern, sondern 
meistens die Chromosomenmasse sich in zwei im allgemeinen ungleiche 
Gruppen von Chromosomen auflöst, deren Spalthälften jeweils vereinigt 
geblieben sind. Die sich nun bildenden Kerne sind verschieden groß, und 
auch die zugehörigen Zellen besitzen dementsprechend in der Mehrzahl 
der Fälle verschiedene Größe. Es wäre möglich, daß unter der Ein- 
wirkung des Colchicins in meinem Versuch im wesentlichen derselbe 
Vorgang eintritt. 

Es traten also nach Colchicinbehandlung bei Dryopteris Filix-mas die 
gleichen Zahlen- und Größenverhältnisse auf, wie sie bei Dryopteris 
remota natürlicherweise vorkommen: 





1. Fall (bei Dryopteris Filix-mas Normalfall) | 16 gleich große Sporenmutterzellen 


(Abb. 35) 
wi ER EN ioe... 8 Sporenmutterzellen von gleicher 
Größe (Abb. 33) 
ee ne en, - 9 und mehr (bis 16) Sporenmutter- 


zellen (Abb. 34), die nicht alle die 
gleiche Größe besitzen 





Neben den bei Dryopteris Filix-mas nach Colchicinbehandlung in 
8-Zahl auftretenden Sporenmutterzellen mit verdoppeltem Chromosomen- 
satz sind zweifellos auch solche mit noch höherer Chromosomenzahl ent- 
standen. In einem Fall beobachtete ich nämlich nur 4 Sporenmutterzellen 
in einem Sporangium (vgl. S. 628), in anderen nur 2 oder nur 1 (S. 628). 

Die Form der Sporenmutterzellen war entweder kugelig oder länglich, 
odersiezeigten eine Einkerbung, so daß ihre Gestalt bohnenförmig erschien. 
Das Zustandekommen dieser abweichenden Form möchte ich mit Dörr 
(1932) dadurch erklären, daß mit einer unvollständigen Kernteilung auch 
eine unvollständige Zeilteilung Hand in Hand ging, bei der an bestimmten 
Stellen unvollständige Wände ausgebildet wurden, die die Zelle nicht in 
2 Tochterzellen aufteilten. Beim Herauslösen der Sporenmutterzellen 
aus dem Zellverband begannen auch diese unvollständigen Wände 
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allmahlich sich aufzulésen, und an der Sporenmutterzelle blieb zunächst 
eine Einkerbung zurück. 

Zur genauen cytologischen Untersuchung der Sporangien fixierte ich 
an einem sonnigen, warmen Tag, der auf eine längere Zeit kühlen Wetters 
folgte, Sporophylle von Dryopteris Filix-mas in Bourn, nachdem sie 





Abb. 38. Dryopteris Filix-mas. Fix. Bourn, Färbung mit Hämatoxylin (nach HEIDENHAIN) 

und Eosin-Nelkenöl. Sp tterzellen aus 4 auf den Mikrotomschnitten 

(a—d) durch ein Sporangium eines colchicinbehandelt Sporophylls. Nur 4 Sporenmutter- 

zellen sind in einem Sporangium vorhanden. Stark vergrößerte Kerne, teilweise mit Ein- 

kerbungen. Schnitte durch die gleiche Sporenmutterzelle besitzen die gleiche Nummer 
(1—4). Vergr. etwa 824mal. 











15mal bespritzt worden waren. Die zweite Fixierung erfolgte nach 
25maligem Spritzen. Das Fixiermittel war Carnoy. Ich färbte die 
Mikrotomschnitte mit Hämatoxylin (nach HEIDENHAIN) und Losin- 
Nelkenöl. 

Zunächst zeigten die gefärbten Schnittpräparate, daß nicht alle Sori 
und innerhalb des einzelnen Sorus nicht alle Sporangien vom Colchicin 
in gleichem Grade beeinflußt wurden. Das ist wohl daraus zu erklären, 
daß einmal beim Spritzen die Colchicinlésung des Indusiums wegen nicht 
an alle Sporangien gleichmäßig herankommen konnte und andererseits 
vermutlich nicht überall zur gleichen Zeit Kernteilungen stattfanden. — 
Innerhalb der meisten Schnitte jedoch war eine große Anzahl anormaler 
Kernbilder zu beobachten. Die Kerne sind als Restitutionskerne auf- 
zufassen. Sie sind mehr oder weniger stark vergrößert und haben 
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abweichende Formen, wie sie z.B. in Abb. 38 a—d dargestellt sind. Es 
handelt sich hier um 4 Sporenmutterzellen!, die Riesenkerne besitzen, 
von denen 2 wurstförmig gebogen erscheinen (c, d) und 2 weitere (a, b) 
ebenfalls von der Kugelform abweichen, indem der eine (Zelle 1) mit 
einer Einbuchtung (vgl. auch Abb. 39), der andere (Zelle 2) mit zwei Ein- 
kerbungen versehen ist. Es handelt sich hier um Sporenmutterzellen, 
bei denen wahrscheinlich 2 Teilungen unterdrückt wurden, und die in- 
folgedessen anstatt des normalen Chromosomenbestandes über eine octo- 
ploide Zahl verfügen dürften. In Abb. 39 sind nur 2 riesig vergrößerte 





Abb. 39—41. Dryopteris Filiz-mas. Vergr. etwa 850mal. 
Abb. 39. 2 junge Sp lien (mehr sind in dem betreffenden Sporangium nicht 





vorhanden) eines Sporangiums von einem mit Colchicinlésung bespritztem Wedel. Zellkerne 
gegenüber dem Normalfall stark vergrößert. In Zelle 1 hat der Kern bohnenförmige Gestalt. 
Abb. 40. Normales einzelliges Archespor. 
Abb. 41. Ein nach Colchicinbehandlung gegenüber Abb. 40 stark vergrößertes einzelliges 
Archespor ( Sporenmutterzelle, vgl. Text) mit einem Riesenkern und einem durch 
entstandenen degenerierenden Kleinkern. 





Zellen mit Zellkernen abgebildet, die einem Sporangium angehören, bei 
dem die Wände der Tapetenzellen bereits in Auflösung begriffen sind. 
Hieraus sowie aus der beginnenden Abrundung der Zellen kann man 
wohl schließen, daß sie als Sporenmutterzellen funktionieren werden. 
Hier sind also nur 2 Sporenmutterzellen im Sporangium vorhanden. — 
In Abb. 41 ist das Archespor einzellig; ich nehme an, daß es sich hier 
nicht um das ursprüngliche Einzellstadium handelt, sondern daß unter 
dem Einfluß des Colchieins sämtliche weiteren Teilungen unterdrückt 
wurden. Es unterscheidet sich nämlich dieses einzellige Archespor von 
einem, das sich im Laufe der normalen Entwicklung im Zustand der 
Einzelligkeit befindet (s. Abb. 40), durch einen sehr stark vergrößerten 
Zellkern. Auch sind die Annuluszellen schon weitgehend ausgebildet, 
und die Wände der Tapetenschicht haben begonnen, sich aufzulösen. 
Neben dem sehr großen Kern, der fast den gesamten Zellraum ausfüllt, 
ist ein winziges Stückchen degenerierender Kernsubstanz vorhanden, 





1 Mehr als 4 Sporenmutterzellen waren in dem betreffenden Sporangium nicht 
vorhanden. 








bei Farnen durch Colchicinbehandlung. 629 


das man wohl als einen durch Chromosomenelimination entstandenen 
Kleinkern deuten kann. In einem solchen Fall entsteht nicht eine 
Sporenmutterzelle mit dem 4-, 8- oder 16fachen Satz, sondern mit 
etwas geringerer Chromosomenzahl!. Das Colchiein bedingt also, allge- 
mein gesagt, die Bildung heteroploider Sporenmutterzellen. Treten bei 
der Restitutionskernbildung keine Unregelmäßigkeiten (wie die beobach- 
tete Chromosomenelimination) auf, so sind die entstehenden Sporen- 
mutterzellen polyploid. Es ergeben sich für den Grad der Polyploidie 
innerhalb der Sporen- 








mutterzellen verschie- Tabelle 7. 

dene Möglichkeiten, wie Zahl der Sporen- | Ohro 

sie in Tabelle 7 gezeigt am der Sporenmatter- 
werden. 

Zu Chromosomen- Normalfall... . 16 2n 
zählungen benutzte ich Unter Colchicin- 8 4n 
Kerne im Diakinese- einwirkung ent- - > 
stadium. Ich wählte standen 1 32n 








einmal Sporenmutter- 

zellen von normaler Anzahl (16) und Größe (Abb. 44a—e) und zählte 
hier in einem Fall 86 Gemini (Abb. 43 a—c). Demgegenüber erhielt ich 
innerhalb einer vergrößerten Sporenmutterzelle aus einem Sporangium 
mit 8-Zahl (Abb. 42 a—e) die Zahl 165 (s. Abb. 45 a—c), also etwa die 
doppelte Anzahl wie im Normalfall. Je 3 weitere Zählungen ergaben 
für diploide Sporenmutterzellen 85, 84, 85 Gemini, für colchiein- 
behandelte 166, 168, 165 Gemini. Die gefundenen Zahlen sind natürlich 
nur als ungefähre Werte aufzufassen. Die Zahlen bei den diploiden 
Sporenmutterzellen stimmen einigermaßen überein mit dem von Dörr 
(1932, 1939) für Dryopteris Filix-mas gefundenen Wert (etwa 80). 
Jedenfalls handelt es sich im einen Fall um diploide, im anderen um 
tetraploide Zellen. 

Ich beobachtete, daß auch innerhalb der Zellen mit erhöhter Chromo- 
somenzahl im Diakinesestadium die Chromosomen als Gemini und nicht 
als quadrivalente Gebilde erscheinen. Dies zeigt sich schon bei einer 
Betrachtung der Größenverhältnisse ; die Chromosomengebilde in Abb. 43 
und 45 sind nämlich gleich groß. 


b) Die Größenverhältnisse der Sporen. 

Die Lebendbeobachtung von Sporen, die von Sporophyllen stammen, 
die während der Zeit der Sporenentwicklung 20mal bespritzt wurden, 
zeigte (Abb. 37), daß sie zu einem großen Teil gegenüber solchen vom zur 
Kontrolle dienenden Teil des gleichen Farnwedels (Abb. 36) eine beträcht- 








1 Auch bei Dryopteris remota findet häufig Chromosomenelimination statt 
(Dörr 1932). 


Planta Ba. 31. 41 





Abb. 42. 


Abb. 44a—e. Aufei 
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Abb. 45. 





Abb. 42—45. Sp tt lien von Dryo- 
rteris Filix-mas. Fix. Carnoy, Färbung mit 
Hämatoxylin (nach HEIDENHAIN) 

und Eosin-Nelkenöl. 
Abb.42a-e. Aufei derfolgende Mikrotom- 
schnitte durch 8 Sp tterzellen aus dem 
gleichen Sporangium (Sporophyll ist col- 
chicinbespritzt), die nach Restitutionskern- 
bildung entstanden sind. Eine der Zellen in 
b zeigt auf der einen Seite eine Einkerbung. 

Vergr. etwa 430mal. 
Abb. 43a—c. 3 Mikrotomschnitte durch den 
Kerr. einer normalen Sporenmutterzelle im 
Diakinesestadium, in dem 86 Gemini gezählt 

wurden. Vergr.etwa 935mal. 
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Abb. 44, 


Mikrotomschnitte durch 16. Sporenmutterzellen aus 


einem unbehandelten normalen Sporangium. Vergr. etwa 430mal. 
Abb.45a—c. 3 Mikrotomschnitte durch einen Sporenmutterzellenkern im Diakinese- 
stadium, der nach Colchicinbehandlung eine Volumvergrößerung erfuhr und 165 Gemini 





enthält. Vergr. etwa 935mal. 
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liche Volumzunahme erfahren haben. Die einzelnen Sporen in Abb. 37 
zeigen auch untereinander Größenunterschiede, die zweifellos auf eine 
Größenverschiedenheit der Sporenmutterzellen zurückzuführen sind. 

Von derselben Pflanze von Dryopteris Filix-mas, bei der ich die Wir- 
kung des Colchieins auf Archespor- und Sporenmutterzellen untersucht 
hatte, erntete ich die Sporen, nachdem die einzelnen Wedel 35—40mal 
mit der 0,6%igen Colchieinlösung bespritzt worden waren. Ich ver- 
glich dann die Größe der auf diese Weise behandelten mit den Dimen- 
sionen der von unbespritzten Wedeln derselben Pflanze stammenden 
Sporen. Der Colchicineinfluß ist, wie ja auch schon die eytologischen 
Untersuchungen zeigten, nicht überall gleichmäßig wirksam. Es treten 
in den einzelnen Sporangien erhebliche Größenunterschiede bezüglich 
der Sporen auf, so daß nicht anzunehmen ist, daß der Effekt des 
Colchicins in allen Sporangien der bespritzten Sori Kernteilungen 
hemmte und Pölyploidie bei den Sporen induzierte. Daher wurden nur 
die größten Sporen gemessen. Dabei ergaben sich die in Tabelle 8 für 
je 100 Sporen angeführten Mittelwerte. 


Tabelle 8. 





Länge (u) | Breite („) 





Mit Colchicin behandelte Sporen | 77,4 60,5 
Sporen des Kontrollwedels. . .| 46,6 33,9 








Bei dem behandelten Sporenmaterial besaß die größte Spore eine Länge 
von 80,2 und eine Breite von 64,0 u, die kleinste eine Länge von 76,1 u 
und eine Breite von 58,9 u. Die größte unbehandelte Spore war 51,8 u 
lang und 35,9 u breit, die kleinste dagegen war 44,9 u lang und 31,0 u 
breit. 

Zwischen behandelten und unbehandelten Sporen tritt also ein auf- 
fälliger Größenunterschied zutage. Man darf wohl mit Sicherheit an- 
nehmen, daß dieser auf einer durch das Colchiein bewirkten Erhöhung 
der Chromosomenzahl beruht. Eine so beträchtliche Volumvergrößerung 
erfuhren aber nicht alle von colchicinbespritzten Sporophyllen geernteten 
Sporen (die oben aufgeführten Werte stellen ja Maximalwerte dar), 
sondern nur etwa 10%. 

Auch FRIEBEL (1933) gewann durch experimentelle Beeinflussung 
von Sporenmutterzellen heteroploide Sporen, die sich gegenüber den 
normalen durch besondere Größe auszeichneten. Nach Ätherbehandlung 
erhielt er etwa 1% ,,GroBsporen“ von Matteucia orientalis, die mehr- 
kernig waren. Das von mir geprüfte Sporenmaterial von Dryopteris 
Filix-mas zeigte also, daß hier nach Colchieinbehandlung wesentlich mehr 
Großsporen entstanden waren als bei Matteucia orientalis nach Äther- 
behandlung. 

41* 
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c) Versuche mit Asplenum germanicum WEIs. 

Die Sporen dieser als Bastard zwischen Asplenum Trichomanes L. 
und Asplenum septentrionale (L.) Horrm. angesehenen Pflanze keimen 
nicht. Ich versuchte vergeblich, Sporen von Asplenum germanicum, die 
von Pflanzen aus der Nähe von Gladenbach bei Marburg stammten, auf 
Agarnährböden zur Keimung zu bringen. Herr Dr. Dörr teilte mir mit, 
daß er Sporenmaterial von den verschiedensten Standorten aussäte, ohne 
jemals ein Prothallium zu erhalten. Die Versuche von HEILBRONN (1910), 
Asplenum germanicum-Sporen keimen zu lassen, blieben erfolglos. Heır- 
BRONN gibt ferner an, daß nirgends in der Literatur vermerkt wird, daß 
es jemals gelungen sei, Asplenum germanicum aus Sporen zu erhalten 
(vgl. ferner Hzcı, ASCHERSON-GRAEBNER). 

Durch Erhöhung der Chromosomenzahl sind vielfach sterile Bastarde 
fertil geworden, so z. B. der Bastard Primula Kewensis = Primula flori- 
bunda x Primula verticillata (vgl. GEiTLeR, S. 280), ferner der Bastard 
zwischen Raphanus sativus L. x Brassica oleracea L. (KARPECHENKO 1928). 
Gy6rrry und MELCHERS (1938) erhielten durch Behandlung mit Colchicin- 
lösungen einen fertilen, amphidiploiden Artbastard H yoscyamus niger x 
Hyoscyamus albus. Auch RurrLe und Neser (1939) gewannen nach 
Colchieinbehandlung tetraploide, fertile Bastarde zweier Mentha-Arten 
(Mentha aquatica L. x Mentha rotundifolia [L.] Hups.). BLAKESLEE und 
Avery (1937) und Morrison (1938)! wiesen bereits auf die Bedeutung 
der Colchicinmethode fiir die Herstellung fertiler Artbastarde hin. 


In der Hoffnung, bei Asplenum germanicum nach Colchicinbehandlung 
und damit verbundener Erhöhung der Chromosomenzahl fertile Sporen 
zu erhalten, bespritzte ich die Unterseite der Sporophylle täglich 2—3mal 
mit 0,6- und 1% igen wäßrigen Oolchicinlösungen ; ich wählte also Colchiein- 
dosen, die bei Dryopteris Filix-mas (vgl. Abschnitt III, D, 2, a und b) die 
gewünschte Wirkung hatten. Ich erntete Sporen von colchicinbespritzten 
wie auch von unbehandelten Sporophyllen und brachte sie auf normalen 
Agarnährböden zur Aussaat. Jedoch erfolgte keine Keimung. Es gelang 
also nicht, mit Hilfe der von mir benutzten Versuchsmethode fertile 
Sporen von Asplenum germanicum zu gewinnen. 





d) Schlußbetrachtung. 

Die Colchicinbehandlung von Farnsporophyllen führte bei Dryopteris 
Filix-mas zu Ergebnissen, die, was die Sporangienverhältnisse betrifft, 
weitgehende Übereinstimmung mit den Beobachtungen von Dörr (1932) 
an Dryopteris remota zeigen, und zwar in folgenden Punkten: 

1. Nach einmaliger Restitutionskernbildung entstehen 8 Sporenmutter- 
zellen, die gegenüber den in 16-Zahl vorkommenden vergrößert sind. 





1 J. Hered. 29, 187—188 (1938). 
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2. Bei gestérter Restitutionskernbildung entstehen mehr als 8 Sporen- 
mutterzellen von verschiedener Größe. 

3. In beiden Fallen kann Chromosomenelimination auftreten. 

4. Es wurden an einer Seite eingekerbte und daher nierenförmige 
Kerne und Sporenmutterzellen beobachtet, deren abweichende Form 
auf das Vorhandensein unvollständiger Wände zurückzuführen ist. 

Diese Verhältnisse, die bei Dryopteris remota von selbst auftreten, lassen 
sich also bei Dryopteris Filix-mas künstlich durch Colchicin herbeiführen. 
Es wird der Gedanke nahegelegt, daß bei Dryopteris remota eine be- 
stimmte Substanz, in ihrer Wirkung dem Colchicin ähnlich, die Teilungen 
auf einem bestimmten Stadium hemmt. 


Zusammenfassung der Ergebnisse. 

A. Das in verschiedener Weise auf Sporen, junge Gametophyten und 
Sporophylle einwirkende Colchicin induzierte bei allen benutzten Farn- 
arten Polyploidie. 

B. Durch Eintauchen von Sporen von Dryopteris Filix-mas in wäßrige 
Colchicinlösungen (0,5, 1, 2, 4%) für die Dauer von 2, 4, 6, 8 Tagen 
wurden bewirkt: 

1. Wachstumshemmung ; 

2. VergréBerung der Zellen und Zellkerne ; 

3. Erhöhung der Nukleolenzahl ; 

4. herabgesetzte Teilungsfrequenz ; 

5. Entstehung von Prothallien, die teils unverzweigte Fäden, teils 
unregelmäßig verzweigte Fäden oder Flächen bildeten oder auch mehr 
oder weniger regelmäßige flächenhafte Gestalt besaßen. Alle diese Formen 
bildeten Antheridien in großer Zahl, während nur bei den flächenhaft 
entwickelten später vereinzelte Archegonien auftraten. 


Wie aus vergleichenden morphologischen und cytologischen Unter- 
suchungen hervorging, waren nach gleichartiger Behandlung der Sporen 
nicht alle in einer Kultur befindlichen Prothallien in gleicher Weise ver- 
ändert, sondern die Mehrzahl zeigte das Aussehen völlig normaler haploider 
Formen (Erklärung S. 604). 

C. 1. Um eine gleichartigere Beeinflussung des gesamten Sporen- 
materials zu erzielen, stellte ich Agar-Agar-Nährböden mit Zusatz von 
Colchicin her. 

2. Nach Feststellung des optimalen Wirkungsbereichs arbeitete ich 
mit Konzentrationen von 0,1—0,4%. Versuchsobjekte waren Dryopteris 
Filix-mas, Dryopteris paleacea, Asplenum Trichomanes, Asplenum septen- 
trionale, Ceterach officinarum, Pteris aquilina und Osmunda regalis. 

3. Die für alle Arten gemeinsame Wirkung der Colchieinbehandlung 
war, daß durch die in der gleichen Zelle sich wiederholende Hemmung 
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des normalen Mitosenverlaufs die einzelnen Zellen zu stark vergréBerten, 
oft geradezu unförmigen Gebilden heranwuchsen und erst nach Über- 
führung auf colchieinfreie Nährböden normale Kern- und Zellteilungen 
durchführten. 

4. Die Teilungsfrequenz stand in umgekehrtem Verhältnis zu der 
Größe der Zellen. Je kleiner die Zellen und Kerne waren, um so rascher 
war der Rhythmus der aufeinander folgenden Teilungen. 

5. In den vergrößerten Zellen nahmen auch die Kerne größere Dimen- 
sionen an. An Stelle der normalen Nukleolenzahl in den Zellkernen 
haploider Prothallien von Dryopteris Filiz-mas (1—3) fanden sich in 
vergrößerten Zellkernen Nukleolen bis zur doppelten Anzahl (1—6) und 
darüber. 

6. Das Umpflanzen auf normale Nährböden erfolgte, 

a) wenn die Prothallien sich noch im einzelligen Stadium befanden, 

b) wenn (z.B. bei Colchieinkonzentrationen von 0,1—0,2%) schon 
mehrere Teilungen vor sich gegangen waren. 

In beiden Fällen handelte es sich um polyploide Formen. Aus a gingen 
im Laufe der weiteren Entwicklung polyploide Prothallien mit homo- 
ploidem Gewebe hervor, d.h. es war hier kein merklicher Unterschied 
in der Zellgröße zwischen den einzelnen Zellen festzustellen, was auf 
den gleichen Chromosomenbestand hinweist. Aus b dagegen bildeten 
sich Prothallien mit Mischgewebe. Bei diesen wechselten kleinzellige 
mit großzelligen Gewebeteilen, kleine mit großen Zellen ab. Die großen 
Zellen traten allerdings an Zahl sehr bald gegenüber den kleineren 
zurück, da der Teilungsrhythmus verschieden war. Zweifellos liegt der 
verschiedenen Zellgröße innerhalb der gleichen Prothallien eine verschie- 
dene Chromosomenzahl zugrunde. 

7. Bei Prothallien von Pteris aquilina wurden die Flächen colchiein- 
behandelter und unbehandelter Formen miteinander verglichen und die 
Anzahl der Antheridien und Archegonien pro Prothallium und ferner 
pro Quadratzentimeter ermittelt. Ein Vergleich der Werte zeigte, daß 
die Polyploiden kleinere Flächen und mehr Antheridien (Archegonien 
fehlten noch) pro Flächeneinheit besaßen als die Haploiden. 

D. Versuche, in denen haploide und polyploide Prothallien unter weit- 
gehend gleichen Lebensbedingungen kultiviert wurden, ergaben, daß die 
haploiden im Wachstum überlegen waren. Die unbehandelten Prothallien 
bildeten normal große, herzförmige Flächen mit Archegonien, während 
bei zunehmender Colchieinkonzentration die Häufigkeit der Zellteilungen 
und die Entwicklungsgeschwindigkeit mehr und mehr herabgesetzt 
wurden. 

E. Die Untersuchungen an colchicinbehandelten Farnsporangien er- 
gaben folgendes: 

1. Nach Bestreichen der Oberseite der Sporophylle mit 0,5—1%iger 
Colchicinpaste, die 1 Monat lang einwirkte, erhielt ich Sporen, die größer 
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waren als die von unbehandelten Teilen (s. Tabelle 6). Die Volum- 
vergrößerung war jedoch nur gering. 

2. Nach Eintauchen einzelner Blätter, Blattfiederchen und ganzer 
Wedelspitzen in 0,2-, 0,4- und 0,6%ige wäßrige Colchicinlösungen bei 
einer Versuchsdauer von 1, 3, 4, 5 Tagen trat eine starke Schädigung 
der Sporangien ein; nur wenige lieferten reife Sporen. 

3. a) Nach wiederholtem Bespritzen der Sporophylle mit 0,6%iger - 
Colchicinlüsung erhielt ich Sporangien, in denen Kern- und Zellteilungen 
unterdrückt worden waren. 

b) Das Archespor war im Extremfall ein- oder zweizellig geblieben. 
Die Kerne des Archespors hatten eine beträchtliche” Volumzunahme er- 
fahren, was darauf hinweist, daß angebahnte Teilungen nach der Chromo- 
somenlängsteilung blockiert wurden und das gesamte Chromosomen- 
material sich jeweils in einem Kern, dem Restitutionskern, vereinigte. 

c) Es traten statt 16 häufig nur 4 oder 8 Sporenmutterzellen auf. 
In normalen Sporenmutterzellen zählte ich in der Diakinese 86, 85, 
84 oder 85 Gemini, in vergrößerten in Sporangien mit 8 Sporenmutter- 
zellen dagegen 165, 166, 168 oder 165 Gemini. 

d) In tetraploiden Sporenmutterzellen wurden keine Quadrivalente, 
sondern nur Bivalente beobachtet. 

e) Die Sporen der bespritzten Wedel zeigten gegenüber den Kontroll- 
sporen eine starke Vergrößerung (Tabelle 8). 

f) In den Archesporzellen wurde mehrfach Chromosomenelimination 
beobachtet. Dies führt zu dem Schluß, daß durch die Colchieinwirkung 
nicht nur Sporenmutterzellen mit 4n, 8n usw. Chromosomen gebildet 
werden, sondern auch abweichende Zahlenverhältnisse auftreten können. 

g) Alle oben aufgeführten, mit der Colchieinbehandlung in Zusammen- 
hang stehenden Tatsachen zeigen bzw. lassen darauf schließen, daß das 
Colchicin die Bildung von polyploiden bzw. heteroploiden Sporenmutter- 
zellen und Sporen herbeiführt. 

h) Versuche, die bei dem als Bastard angesehenen Asplenum germani- 
cum in der Hoffnung unternommen wurden, keimfähige Sporen zu er- 
halten, führten zu keinem Ergebnis. Die von behandelten wie von un- 
behandelten Blättern geernteten Sporen erwiesen sich als nicht keim- 
fähig. 

Die vorliegenden Untersuchungen wurden in der Zeit vom November 1938 bis 
zum Februar 1940 im Botanischen Institut der Universität Marburg ausgeführt. 

An dieser Stelle möchte ich Herrn Dozenten Dr. Dörr, meinem hochverehrten 
Lehrer, der mir die Anregung zu dieser Arbeit gab, für sein stetes Interesse und 
seine mir jederzeit erteilten wertvollen Ratschläge herzlichst danken. 

Dem Reichsforschungsrat, der Deutschen Forschungsgemeinschaft und dem 
Universitätsbund Marburg danke ich für Un der Arbeit. 

Herrn Professor Dr. P. CLAUSSEN danke ich für assung eines Arbeits- 
platzes und der erforderlichen Institutsmittel. 
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ÜBER DEN ZUSAMMENHANG ZWISCHEN MEMBRANBAU, 
WUCHSSTOFFWIRKUNG UND DER SUKKULENZZUNAHME 
VON KALANCHOE BLOSSFELDIANA IM KURZTAG. 


Von 


Hans von WITscH. 


Mit 4 Textabbildungen (7 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 14. Dezember 1940.) 


Einleitung. 

Wie durch eine Reihe von Untersuchungen gezeigt werden konnte 
(HARDER und v. WrrscH 1940, I, II), stellt Kalanchoe Bloßfeldiana 
nicht nur in bezug auf die Blütenbildung eine außerordentlich sensible 
und reaktionswillige Kurztagspflanze dar, sondern es treten bei ihr als 
weitere photoperiodische Reaktionen außerdem noch ungemein starke 
habituelle Umgestaltungen auf, die es für den nichteingeweihten Beob- 
achter beinahe unmöglich machen, ein im Kurztag und ein im Langtag 
gezogenes Exemplar als zur selben Art gehörig zu erkennen. 

Die verschiedenen Veränderungen, die Kalanchoe bei einer Ver- 
kürzung der Tageslänge erleidet, haben wir vor kurzem (HARDER und 
v. Wrrscn 1940, II) ausführlich dargelegt. Die auffälligste Reaktion 
besteht zweifellos in dem starken Sukkulentwerden der Blätter im Kurz- 
tag, und zwar erfolgt das Dickerwerden, wie die anatomische Unter- 
suchung von Blattquerschnitten ergab, ausschließlich durch starke Deh- 
nung der Blattgewebszellen, vor allem in der Richtung senkrecht zur 
Oberfläche des Blattes, nicht durch eine Vermehrung der Zellen. Obwohl 
der Querschnitt eines Kurztagsblattes 4—5mal so hoch ist wie der 
eines Langtagsblattes, ist die Zellenzahl im ersten Falle eher etwas 
geringer als im zweiten. Diese Ergebnisse veranlaßten mich, zu unter- 
suchen, ob die Zellen des Kalanchoe-Blattes im Bau ihrer Membran 
irgendwelche Eigentümlichkeiten aufweisen, die mit dieser Sukkulenz- 
reaktion des Blattes in Zusammenhang gebracht werden können, und 
ob sich die starke Dehnung der Zellen bei Kultur der Pflanzen im Kurz- 
tag in irgendeiner Weise auf die Wirkung von Wuchsstoff zurück- 
führen läßt. 


Material und Methode. 


Als Versuchsmaterial dienten mir die Aussaaten, die auch in unseren oben 
erwähnten Arbeiten zur Verwendung kamen, vor allem Lang- und Kurztags- 
exemplare der Aussaaten vom 12.4.40. Das Versuchsmaterial war zur Zeit der 
hauptsächlich im August 1940 ausgeführten Versuche also etwa 31/, Monate alt. 
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Die Langtagspflanzen waren naturgemäß rein vegetativ, die Kurztagspflanzen 
hatten eben Blütenstände 
BP Bu Br Feinbaues der Zellwände diente ein Polarisations- 
op von -Zeiß. Zur Beobachtung kamen stets frisch hergestellte 
Handschnitte von lebenden Blättern sowohl in Wasser wie auch in Rohrzucker- 
lösungen von solcher Konzentration, daß vollständige Entspannung der Zellwände 
sichergestellt war. Da die lufthaltigen Interzellularen die Beobachtung stark 
störten, wurden zum Vergleich jedesmal auch Schnitte herangezogen, die kurz vor- 
her unter der Wasserstrahlpumpe vorsichtig infiltriert worden waren. 

Alle osmotischen und Wanddehnbarkeitsmessungen wurden durch sinngemäße 
Anwendung der vereinfachten Urspruneschen Methode (Ursprung 1938) aus- 
geführt, indem unter Paraffinöl hergestellte Querschnitte durch die Blätter aus- 
gemessen, in destilliertes Wasser bzw. Rohrzuckerlö übertragen und nach 
1—2 Stunden neuerdings unter Paraffinöl gemessen wurden. Da es aus versuchs- 
technischen Gründen unmöglich war, ein und denselben Schnitt nacheinander in 
Wasser und dann in die Zuckerlösungen zu bringen und zwischendurch wieder zu 
messen — es traten hierbei besonders bei den großen und relativ zarten Schnitten 
durch Kurztagsblätter durch Zerrung oder Stauchung der Schnitte viel zu große 
Meßfehler auf — wurden, um trotzdem serienmäßige Untersuchungen über die 
Größe der Wanddehnbarkeit und den in den Zellen herrschenden Turgordruck an- 
stellen zu können, zu einem derartigen Versuch stets zahlreiche Schnitte hergestellt, 
je 10 von ihnen in Wasser bzw. in eine Serie verschieden konzentrierter volum- 
normaler Rohrzuckerlösungen gebracht und die hierbei eintretende durchschnitt- 
liche Änderung der Schnitthöhe festgestellt. Die an sich geringe Änderung der 
Länge der Schnitte wurde nur in einigen Kontrollversuchen mitberücksichtigt, 
nachdem sich herausgestellt hatte, daß eine wesentliche Di ionsänderung nur 
in der Richtung senkrecht auf die Blattoberfläche eintrat. 








Die Versuche. 
Die polarisationsoptische Untersuchung der Zellwand. 

Durch zahlreiche Beobachtungen ist sichergestellt, daB Zellen von 
Organen, welche sich im Laufe ihrer Entwicklung vor allem nach einer 
Richtung strecken, wie z. B. die Parenchymzellen der Avena-Koleoptile 
oder vieler Keimwurzeln, deutliche Röhrenstruktur besitzen (FREY- 
Wysstine 1938, hier auch weitere Literatur), d.h. ihre Zellulose-Faden- 
moleküle sind vorherrschend quer zur Längsrichtung der Zellen bzw. 
des Organs und tangential zur Zelloberfläche angeordnet, was zur Folge 
hat, daß derartige Zellen, bezogen auf die Längsachse des Organs, optisch 
negativ erscheinen und aus rein mechanischen Gründen ihre größte 
Dehnbarkeit quer auf die Mizellierungsrichtung, also in der Längsrichtung 
des Organs besitzen. Isodiametrische Zellen zeigen im allgemeinen keine 
vorherrschende Orientierungsrichtung ihrer Zellulosemoleküle und er- 
scheinen daher unter dem Polarisationsmikroskop optisch isotrop. 

Strecken sich einzelne Teile von Organen, wie z. B. die Palisaden- 
schicht junger Blätter, oder selbst einzelne Teile von Zellen vorwiegend 
nach einer Richtung, wie die Arme der Armparenchymzellen des Blatt- 
mesophylls, so gilt auch für diese Zellen bzw. Zellteile, daß ihre Mem- 
branen stets eine Anordnung der Mizelle quer auf die Streckungsrichtung 
besitzen (ZIEGENSPECK 1939). 
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Im Langtag gewachsene Pflanzen. 

Das Mesophyll des Blattes von Kalanchoe ist wenig differenziert. 
Der Querschnitt eines Langtagsblattes zeigt, von den Leitbiindeln und 
ihrer nächsten Umgebung natürlich ab- 
gesehen, ziemlich isodiametrische Zellen, 
die Palisadenschicht ist durch eine leichte 
Längsstreckung der Zellen angedeutet; 
es kommen aber hier wie vor allem in 
der unteren Hälfte des Schnittes nicht 
selten auch Zellen vor, die breiter als 
hoch sind. Die Schwammschicht ist eben- 
falls aus sehr regelmäßigen, oft fast kugel- 
förmigen Zellen zusammengesetzt, die 
keinerlei Andeutung von seitlichen Aus- 
stülpungen nach Art der Armpalisaden- 
zellen besitzen. Nur etwas größere und 
zahlreichere Interzellularen deuten den 
Charakter dieser Blattschicht an (Ab- 
bildung 1, a). 

Nach der Form der Zellen im Meso- 
phyll der Blätter von Langtagspflanzen 
wäre zu erwarten gewesen, daß sie, wie 
es bei isodiametrischen Zellen sonst stets 
beobachtet wurde, keine vorherrschende 
Orientierungsrichtung der Mizelle be- 
sitzen, also optisch isotrop erscheinen. 
Bei der polarisationsoptischen Unter- 
suchung frischer Querschnitte erwiesen 
sich die Zellen des Blattgewebes jedoch als 
ganz klar optisch negativ in bezug auf 
den Blattdurchmesser, also die Verbin- 
dungslinie von der oberen zur unteren 
Epidermis. Selbst Zellen, die breiter als 
hoch waren, zeigten trotzdem dieselbe op- 
tische Reaktion. 

Im Kurztag gewachsene Pflanzen. 

Das anatomische Bild eines im 9stün- 
digen Kurztag gebildeten Blattes ent- 
spricht grundsätzlich dem für das Langtagsblatt geschilderten, nur er- 
scheinen alle Zellen, ausgenommen die Schicht unmittelbar über der 
unteren Epidermis, stark in die Länge gestreckt, so daß die Höhe des 
Blattquerschnittes, wie schon eingangs erwähnt, ohne eine Vermehrung der 
Zellenzahl den 4—5fachen Wert des Langtagsblattes erreicht (Abb.1,c). 
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Die polarisationsoptische Untersuchung von frischen Querschnitten 
durch Kurztagsblatter ergab nun im Gegensatz zu den Befunden an Lang- 
tagsblättern im allgemeinen Isotropie der Zellwände, obwohl die Zellen hier 
nicht isodiametrisch, sondern stark in der Richtung des Blattdurchmessers 
gestreckt erscheinen. Im einzelnen wurden neben der Mehrzahl isotroper 
Zellen auch ganz schwach optisch positive und negative beobachtet. Da 
die Zellen im Kurztagsblatt, wie weiter unten noch näher dargelegt wird, 
unter sehr starker Turgorspannung stehen, wurden auch plasmolysierte 
Schnitte untersucht, um Fehler durch Spannungsdoppelbrechung aus- 
zuschalten. /m entspannten Zustande trat auch in der Tat eine zwar 
schwache, aber ganz deutliche und einheitlich ausgeprägte Röhrenstruktur 
der Zellen zutage, die also im turgeszenten Zustande nur von Spannungs- 
effekten durch die erhebliche Wanddehnung überlagert wird. Daß die 
optische Reaktion im Kurztagsblatt im ganzen schwächer ist als im 
Langtagsblatt, liegt mindestens zum größten Teil sicher daran, daß die 
Zellwände hier viel zarter sind und der Farbumschlag daher wesentlich 
schwächer ausfällt. 


Im Langtag gewachsene, aber später in den Kurztag übertragene Blätter. 

Wurden Blätter untersucht, die zwar im Langtag entstanden, aber 
nach einiger Zeit in den Kurztag übertragen worden waren, und die in 
bezug auf ihre Sukkulenz sowie ihren anatomischen Aufbau (Abb. 1, b) 
eine Mittelstellung zwischen reinen Lang- und Kurztagsblättern ein- 
nehmen, dann lagen sie auch in ihrem polarisationsoptischen Verhalten 
zwischen den beiden extremen Typen. In frischem Zustand war eine 
zwar schwache, aber doch deutlich erkennbare Röhrenstruktur der länglichen 
Mesenchymzellen festzustellen, die nach Plasmolyse noch viel klarer hervor- 
trat. Die durch Spannungsdoppelbrechung auftretenden Wirkungen waren 
hier nicht so stark, um die Eigenstruktur der Zellwand ganz zu über- 
decken, sie konnten sie nur wesentlich abschwächen. 

Die bei Einwirkung des Kurztagsreizes eintretende auffallende 
Sukkulenzreaktion der Blätter von Kalanchoe Bloßfeldiana ist also im Bau 
des nicht sukkulenten Langtagsblattes bereits vorgebildet, indem dessen Zellen 
einen Membranfeinbau besitzen, der sie zu einer Streckung vor allem in 
der Richtung des Blattdurchmessers befähigt, obwohl sie, falls kein Kurztag 
auf die Pflanzen einwirkt, Zeit ihres Bestehens die isodiametrische Form 
beibehalten. 

Bei dieser starken Längsstreckung wird die Röhrenstruktur der nun 
nicht mehr isodiametrischen Mesenchymzellen erhalten; im lebenden 
Gewebe stehen die im extremen Kurztagsblatt bis zu 6mal länger als 
breiten Zellen allerdings unter so starker Turgordehnung, daß die optisch 
negative Reaktion durch den Einfluß von Spannungsdoppelbrechung ver- 
deckt und in manchen Zellen sogar überkompensiert wird, wie dies z. B. 
durch Frey-WyssLing und ScHocH-BopMmEr (1938) an den schnell 











642 Hans von Witsch: Über den Zusammenhang zwischen Membranbau, 


wachsenden Gramineenfilamenten ebenfalls festgestellt wurde. Mäßig 
sukkulente Blätter von Langtagspflanzen, die nur eine Zeitlang in den 
Kurztag übertragen wurden, weisen auch in bezug auf ihr optisches 
Verhalten eine Mittelstellung auf. Die Längsstreckung der Zellen ist 
nicht so erheblich, auch die Turgorspannung geringer, so daß die optisch 
negative Eigenstruktur durch Spannungseffekte nur verringert wird. 


Wuchsstoffgehalt von Lang- sowie Kurztagsblättern 
und Wirkung von künstlich zugeführter B-Indolyl-Essigsäure. 

Das eingangs beschriebene anatomische Bild eines Lang- bzw. Kurz- 
tagsblattes erweckt den Eindruck, daß beim Sukkulentwerden die Zellen 
eine starke Dehnung erfahren, wobei, da sie im Kurztagsblatt auch noch 
wesentlich dünnwandiger sind als im Langtagsblatt, das Membran- 
wachstum sicher nur eine untergeordnete Rolle spielt und mit der Ver- 
größerung der Zellen nicht Schritt hält, wie später noch genauer dar- 
gelegt wird. Es war daher vor allem festzustellen, ob Unterschiede im 
Wuchsstoffgehalt sukkulenter und nichtsukkulenter Blätter vorhanden 
sind oder nicht. 

Unmittelbares Aufsetzen von Blattstückchen auf dekapitierte Avena- 
Koleoptilen führte zu keinem Ergebnis, da im Kalanchoe-Blatt das 
Koleoptilwachstum hemmende Stoffe in solcher Konzentration vor- 
handen sind, daß stets nur schwach positive Krümmungen auftraten. 


Es gelang hingegen, ebenso wie schon früher bei Tradescantia 
(v. WrrscH 1938, dort auch eingehendere Beschreibung der Methodik), 
durch Extraktion mit schwach angesäuertem Alkohol die hemmenden 
Stoffe zu entfernen und wirksame Extrakte herzustellen, die wiederum 
in Lanolin aufgenommen und zur Paste verarbeitet wurden. Es wurden 
auf diese Weise Ende August 1940 Pflanzen der Aussaat vom 12. 4. 40 
verarbeitet, die dauernd im natürlichen langen Tag gestanden hatten 
(L-Pflanzen), ferner solche, die dauernd in Kurztagszelten gezogen wurden, 
die täglich von abends 17 bis morgens 8 Uhr verdunkelt wurden, so daß 
diese Pflanzen dauernd im 9stündigen Kurztag lebten (K-Pflanzen), 
und endlich solche, die vom 12.4. bis 22.7. im natürlichen Langtag 
herangewachsen waren und von da ab im Kurztagszelt standen (LK- 
Pflanzen) und die bis zu ihrer Verwendung bereits merklich sukkulenter 
geworden waren. Zur Kontrolle wurden vor der Herstellung der Pasten 
von allen drei Serien die durchschnittlichen Sukkulenzwerte der Blätter 
bzw. der Blätter + Sprosse bestimmt, die in Tabelle 1 wiedergegeben sind. 

Bezüglich der Methodik der Sukkulenzbestimmung s. HARDER und v. Wrrsox 
1940, II. Bei der Herstellung der Pasten wäre es natürlich unzweckmäßig gewesen, 
den Wuchsstoffgehalt der Lang- und Kurztagspflanzen auf das Frischgewicht zu 
beziehen, da der Wassergehalt der stark sukkulenten Kurztagspflanzen ja wesent- 
lich höher, der Anteil an lebendem Plasma und von Wandsubstanz dementsprechend 
mehrmals geringer ist als bei Langtagspflanzen, wie die ebenfalls in Tabelle 1 wieder- 
gegebenen Werte der Trockengewichte zeigen. Die Pasten wurden daher stets so 
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Tabelle 1. Sukkulenz (Wassergehalt in Gramm, bezogen auf 1000qmm 
einfache Blattoberflache) und Trockensubstanzgehalt der Versuchs- 
pflanzen am 27. 8. 40. 


Trockengewicht in 
Material |Sukkulenz % Frischgewicht 
Blätter +Sprosse| Blatter allein 














L! 0,66 9,5 8,0 
Kt! 2,57 3,5 3,0? 
LK? 1,13 — 5,0 





1L bedeutet hier und im folgenden stets: im Langtag gewachsen, dement- 
sprechend K: im Kurztag gewachsen und LK: im Langtag herangewachsen, aber 
einige Wochen vor Versuchsbeginn in den Kurztag übertragen. 

2 Dieser Wert für den Trockengewichtsgehalt von Kurztagsblättern liegt etwas 
niedriger als der früher (HARDER und v. Wrrsom 1940, II, S. 364) von uns an- 
gegebene. Dies liegt einzig daran, daß das hier verwendete Material, das einer 
anderen Aussaat entstammt, sich dementsprechend in einem anderen Entwicklungs- 
zustand befand. Wie dort gezeigt wird, äridern sich der Gehalt an Trockensubstanz 
und der Sukkulenzgrad mit dem Alter der Pflanzen bzw. dem Entwicklungszustand 
der Blätter sehr stark. 





hergestellt, daß auf die gleiche Lanolinmenge immer gleich viel Trockensubstanz des 
Ausgangsmaterials entfiel. Günstige Krümmungswerte wurden im Avena-Test er- 
halten, wenn auf 1 g fertige Paste so viel frisches Material extrahiert wurde, als einem 
Gehalt an Trockensubstanz von 0,1 g entsprach. 

Das Ergebnis dieser Versuche ist in Tabelle 2 zusammengefaBt. Bei 
der ersten Reihe, bei welcher nur Lang- und Kurztagspflanzen zur Ver- 
wendung kamen, wurden bei den Langtagspflanzen Haupt- und Neben- 
triebe mitsamt den Vegetationspunkten verarbeitet, bei den Kurztags- 


Tabelle 2. Wuchsstoffgehalt von L-, K- und LK-Pflanzen, geprift an 
Avena (Pastenmethode). (Bezeichnung wie in Tabelle 1.) 











Erzielte Kriimmungen Zahl der Testpflanzen 
L K LK L K LK 
Serie I (Blätter und rt 29,2 12,3 _ 41 37 — 
Serie II (nur Blätter) . 29,7 15,2 23,3 25 24 30 
Serie III (wie Serie I). 19,0 10,9 — 26 22 — 




















pflanzen, die bereits Knospen hatten, die Blütenstände entfernt. Die 
alten, bereits voll ausgewachsenen Blatter wurden stets weggelassen. 
Bei den folgenden Reihen wurden immer nur die Blatter allein extrahiert, 
die Stengel und Vegetationspunkte entfernt, bei den Langtagspflanzen 
auch die nahe dem Vegetationspunkt befindlichen, noch ganz jungen 
Blatter, da die Kurztags- und die Lang-Kurztagspflanzen, die bereits 
Blütenstände angelegt und ihr vegetatives Wachstum seit einiger Zeit 
eingestellt hatten, ebenfalls keine ganz jungen Blätter mehr besaßen. 
Ganz alte Blätter wurden auch hier nicht; verwendet. 
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In allen Fällen war der Wuchsstoffgehalt der Langtagspflanzen am 


übertragenen Langtagspflanzen ergaben einen Wert, der zwischen dem 
der reinen Typen liegt. Die starke Dehnung der Zellen bei Kultur im Kurz- 
tag läßt sich also keinesfalls auf eine Erhöhung des Wuchsstoffgehaltes im 
Kurztag zurückführen. 

Es bestand jedoch noch die Möglichkeit, daß zwar nicht der absolute 
Gehalt an Auxin im erwarteten Sinne verändert, wohl aber die Reaktions- 
bereitschaft der Zellen auf das vorhandene Hormon vergrößert würde, 
etwa durch die Bildung besonderer im Dunkeln entstehender Stoffe, 
wie dies Larpacn (1936), Larpacu und Fiscunicu (1938) angeben. 

Um diese Frage zu prüfen, wurden Langtagspflanzen der Einwirkung 
von zusätzlichem Wuchsstoff ausgesetzt. Denn, wenn die erwähnte Ver- 
mutung richtig ist, dann müßte durch gesteigerte Wuchsstoffzufuhr auch 
im Langtag eine Erhöhung des Sukkulenzwertes erzielbar sein. Eine 
große Zahl von Langtagssprossen wurde abgeschnitten und auf ERLEN- 
MEYER-Kölbchen von 100 ccm als Stecklinge in Wasserkultur weiter- 
gezogen. Eine Reihe wurde mit Nährlösung nach Zmzanze (1926), die 
andere mit reinem doppelt destilliertem Wasser angesetzt, und aus jeder 
Reihe einzelnen Gruppen zum Wasser bzw. zur Nährlösung B-Indolyl- 
Essigsäure in einer Konzentration von 0,001—0,05% zugesetzt. Die 
Versuche blieben dauernd im Langtag, Kontrollreihen ohne Heteroauxin- 
zusatz kamen zur Hälfte in den Lang- und zur Hälfte in den Kurztag. 

Das Eindringen des Hormons machte sich bald durch starke Epi- 
nastie der Blätter bemerkbar, in den stärkeren Konzentrationen bis herab 
zu 0,01% starben die Pflanzen in einigen Tagen bis Wochen ab, in den 
schwächeren hingegen bewurzelten sie sich üppig und wuchsen weiter. 
Irgendein Einfluß des Heteroauxins auf die Sukkulenz der Blätter ließ 
sich jedoch nirgends feststellen. Der Versuch wurde am 16.8.40 an- 
gesetzt. Als er am 16. 10. 40 abgebrochen wurde, besaßen die Kurztags- 
kontrollen bereits stark sukkulente Blätter, sie hatten auch schon Blüten- 
stände angelegt, während zwischen den Versuchspflanzen und den 
Langtagskontrollen keinerlei Unterschiede im Sukkulenzgrad festgestellt 
werden konnten. Durch Steigerung des Wuchsstoffgehaltes läßt sich also 
im Langtag keine Erhöhung der Blattsukkulenz erreichen. Es ist daher 
äußerst unwahrscheinlich, daß die Wirkung des Kurztages in einer Er- 
höhung der Reaktionsbereitschaft der Zellen auf Wuchsstoff bestehen 
könnte. Weitere Gründe, die im selben Sinne sprechen, werden im folgen- 
den Abschnitt und im Schlußteil der Arbeit noch zur Sprache kommen. 


Wanddehnbarkeit und osmotische Zustandsgrößen. 

Es wurde bereits mehrmals erwähnt, daß cin sukkulentes Kurztags- 
blatt seine 4—5mal, im Extremfall auch bis 6mal so große Dicke nicht 
durch Vermehrung, sondern durch starke Streckung der Zellen erlangt. 
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Der Eindruck starker Dehnung wird noch dadurch erhöht, daß die 
Wanddicke der Zellen eines Kurztagsblattes weniger als halb so groß 
ist als die der viel kleineren Langtagsblattzellen. Dieser Unterschied 
konnte in Abb. 1 des geringen Vergrößerungsmaßstabes wegen nicht 
deutlich zum Ausdruck gebracht werden. In Abb.2 sind daher in 
größerem Abbildungsmaßstabe Flächenschnitte durch das Mesophyll 
eines L- und eines K-Blattes bei gleich starker (100facher) Vergrößerung 
wiedergegeben, bei welcher der Unterschied in der Wandstärke klar zum 
Ausdruck kommt. Die Messung der Wanddicke ergab für die Zellen 
von Langtagsblättern im Durchschnitt 1,9 u, von Kurztagsblättern hin- 
gegen nur 0,84. Die Zellvergrößerung ist also tatsächlich mindestens 
zum Teil nur durch Dehnung, ohne entsprechend starke Neubildung 


2 


Abb. 2a und b. Membranstärke und Zeligröße der Mesophylizellen im Blatte von Kalanchoe 
Bloßfeldiana im Langtag (L) und im Kurztag (K). Vergr. 100mal. 


von Wandsubstanz vor sich gegangen. Durch die Untersuchungen von 
ENGMANN (1934) ist bekannt, daß sich die Zellen vieler sukkulenter 
Pflanzen, insbesondere von Crassulaceen, zu welcher Familie auch 
Kalanchoe Bloßfeldiana gehört, durch hohe elastische Dehnbarkeit ihrer 
Wände auszeichnen. Da die geschilderten anatomischen Befunde am 
Kalanchoe-Blatt ebenfalls ganz in diese Richtung weisen und anderer- 
seits in einer unserer früheren Arbeiten (HARDER und v. WırscH 1940, Il) 
gezeigt werden konnte, daß mit dem Sukkulentwerden der Blätter auch 
weitgehende physiologische Veränderungen verbunden sind, erschien es 
mir von besonderem Interesse festzustellen, wie weit die Sukkulenzreak - 
tion auch mit einer Veränderung der Membraneigenschaften und der 
osmotischen Zustandsgrößen der Zellen verbunden ist. 

In einer Reihe von Versuchen wurde hierfür von allen 3 Blatt-Typen 
mittels der eingangs geschilderten Methode durch Einlegen von Blatt- 
querschnitten in destilliertes Wasser und Zuckerlösungen steigender Kon- 
zentration die Höhe der Schnitte im Zustand maximaler Wassersättigung, 
im Normalzustand und bei vollkommener Entspannung der Zellwände be- 
stimmt. Hierdurch ließen sich einerseits die maximale und die im Normal- 
zustand vorhandene Wandspannung, andererseits die Saugkraft der 
Blattzellen im Normalzustand (Sz,) sowie bei Grenzplasmolyse (Sz, bzw. 
O,) feststellen. 


Planta Bd. 31. 42 
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Aus diesen Befunden lassen sich mit einiger Genauigkeit auch die weiteren hier 
interessierenden Größen berechnen. Über den grundsätzlichen Vor- und Nachteil 
dieser Methode und die Zulässigkeit derartiger Berechnungen ist alles Nötige 
bereits eingehend von Ursrrune (1938) besprochen worden, so daß hier nicht mehr 
darauf eingegangen zu werden braucht. Die für die Berechnung weiterer osmotischer 
Werte nötige Bestimmung der Volumsveränderung der Zellen wurde aus: der Zu- 
bzw. Abnahme der Höhe der Schnitte unter der Annahme berechnet, daß sich in 
maßgeblicher Weise nur die Höhe der Schnitte, nicht aber ihre Breite verändere. 
Dies war berechtigt, da eine stichprobenweise Messung der Veränderung der Schnitt- 
länge bei Kurztagsblättern ergeben hatte, daß bei einer Änderung der Schnitt- 
höhe von 25—30% für die Lange Werte von nur 0—2, in einem einzigen Falle bis 
5% zu beobachten waren. Bei Schnitten von Langtagsblättern ging die Längen- 
änderung kaum über 1,5% hinaus. Da es sich in diesem Zusamme nur um 
die Berechnung angenäherter Durchschnittswerte und außerdem vor allem um den 
Vergleich der an Lang- und Kurztagsblättern gewonnenen Ergebnisse handelt, 
hebt sich der durch diese Vereinfachung entstehende Versuchsfehler zum größten 
Teile wieder auf, so daß die errechneten Werte genügende Genauigkeit besitzen. 

Alle zu vergleichenden Messungen an Blättern von Pflanzen aus verschiedener 


Tageslänge wurden natürlich gleichzeitig durchgeführt, um Fehler durch Schwan- 
kungen des osmotischen Zustandes der Versuchspflanzen im Laufe des Tages oder 
infolge veränderter Witterungsverhältnisse zu vermeiden. 

Die starken Unterschiede im Verhalten von Lang- und Kurztags- 
pflanzen lassen sich am besten aus den Kurven der Abb. 3 ablesen, welche 
die durchschnittlichen Höhenänderungen von Blattquerschnitten unter 
der Einwirkung von destilliertem Wasser bzw. von Zuckerlösungen 
steigender Konzentration zeigen. Diese Kurven sind Mittelwerte aus 
mehreren Versuchsreihen. Das Ergebnis eines einzelnen Versuchs ist in 
Tabelle 3 wiedergegeben. Die Messungen an verschiedenen Tagen stimm- 
ten bei Kurztagsblättern stets weitgehend überein, bei Langtagsblättern 
verschoben sich die Werte ziemlich stark, je nachdem, ob der Versuch 
an einem heißen sonnigen oder an einem kühlen und trüben Tage aus- 
geführt wurde. So schwankte z.B. die Konzentration jener Zucker- 
lösung, in welcher den Schnitten eben meßbar Wasser entzogen wurde, 
bei Kurztagsblättern zwischen 0,1 und 0,15 mol, bei Langtagsblättern 
zwischen 1,4 und 1,8 mol. 

Beim Betrachten der Kurven fällt auf, daß die Werte der stärksten 
Zelldehnung nicht im destillierten Wasser, sondern bei schwacher Rohr- 
zuckerkonzentration auftraten. Dieses Verhalten wurde stets beobachtet 
und dürfte darauf beruhen, daß im reinen destillierten Wasser innerhalb 
der Versuchszeit von 1—2 Stunden durch Exosmose ein geringer Stoff- 
verlust eintritt. Wenigstens wurde bei kurzfristigen Kontrollmessungen 
nach 15—20 Min. der höchste Wert stets in destilliertem Wasser ge- 
funden. So kurze Versuchszeiten waren aber ungünstig, da dann die Werte 
in den höheren Zuckerkonzentrationen noch recht unausgeglichen waren. 

Außerdem läßt sich bei sämtlichen Kurven kein eindeutiger Grenz- 
plasmolysewert angeben, da kein scharfer, sondern nur ein mehr oder 
weniger allmählicher Übergang in die Horizontale besteht. Dies kommt 
daher, daß sich bei Kalanchoe im Gegensatz zu den Beobachtungen 
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ENGMANNs (1934) an anderen Crassulaceen infolge der starken Adhäsion 
des Plasmas an der Zellwand überhaupt keine klare Plasmolyse erreichen 
läßt. In einzelnen Zellen tritt sie zwar ein, in den übrigen jedoch erfolgt 
bei zunehmendem Wasserentzug nur welliges Verbiegen der Wände. 
Dies gilt sowohl für Versuche mit Rohrzucker wie auch mit Trauben- 
zucker, sowie mit Kalisalpeter oder mit Natriumchlorid als Plasmolyti- 
kum. Die Grenzplasmolysewerte können daher, besonders bei den stets 
oder zeitweise im langen Tag gezogenen Pflanzen, nur näherungsweise 
angegeben werden; es wurde hierfür jene Konzentration angenommen, 
von welcher ab die Ver- 
kleinerung der Schnitte 
nurmehr schwach und un- 
regelmäßig erfolgte. 
Infolge der schweren 
und unvollkommenen Plas- 


% 
20! 








x molysierbarkeit der Schnit- 
Le] . pe 
So te war auch die ursprüng- 
À a lich geplante getrennte 
È Untersuchung von plasti- 


20! scherundelastischer Wand- 
% K dehnbarkeit aus versuchs- 
“| “he F f f 4 technischen Gründen nicht 
0 0020 0805 06 08 40 42 74 durchführbar. 

Ein Vergleich der 3 Kur- 


r von in verschieden langem Tag gewachsener ven, besonders jener für 
lösungen steigender Konsentraon. Bezeichnung vie die reinen Lang- bzw.Kurz- 
in Abb. 1. tagsblätter zeigt sofort das 

grundsätzlich verschiedene 

Verhalten der einzelnen Blatt-Typen. Die Kurve der mit zienilich hohen 
osmotischen Werten (Sz, etwa 25 at) ausgerüsteten Langtagsblätter fällt 
nur langsam und allmählich ab, die maximale Verlängerung der Schnitte 
bei Wassersättigung betrug knapp 10, die stärkste Verkürzung bei 
Wasserentzug nicht ganz 4, die maximale Größenänderung also etwa 14% 
der Ausgangslänge, und um diese zu erreichen, mußte ein Konzentrations- 
bereich des Plasmolytikums von 0—1,4 mol angewandt werden. Bei den 
Kurztagsblättern hingegen fällt der steile Abfall bei an sich niedrigen 
osmotischen Werten (Sz, etwa 2,6 at) auf, eine Verlängerung der Schnitte 
bei Wassersättigung ist kaum mehr möglich, hingegen erfolgt bei Plasmo- 
lyse eine starke Verkürzung um fast 25%, die maximale Größenänderung 
beträgt hier etwa 27, in einigen Einzelversuchen über 35% der Ausgangs- 
länge. Die Kurve für die Lang-Kurztagsblätter liegt wieder gut zwischen 
den beiden Extremen, hat aber, ganz entsprechend dem äußeren Aussehen 
der verwandten Blätter, größere Ähnlichkeit mit der Langtagskurve. 
Die Blätter von Kalanchoe Bloßfeldiana besitzen also in sukkulentem 
Zustande niedrige osmotische Werte, trotzdem sind die zarten und diinn- 
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wandigen Zellen durch den im lebenden Blatte herrschenden Turgordruck 
stark gespannt und aufgeblasen. Die nicht oder doch nur ganz wenig suk- 
kulenten Blätter von im Langtag gewachsenen Pflanzen mit ihren kleinen, 
verhältnismäßig derbwandigen Zellen sind unter natürlichen Bedingungen 
nur relativ wenig gedehnt, obwohl die osmotischen Kräfte hier rund 10mal 
so groß sind wie im Kurztagsblatt. 

Um die Zusammenhänge zwischen der Wanddehnung und den im 
Blatte herrschenden osmotischen Kräften möglichst übersichtlich und gut 
vergleichbar darzustellen, wurde die Änderung der einzelnen Größen 
vom Stadium der Grenzplasmolyse bis zur Wassersättigung in den in 
Abb. 4 wiedergegebenen schematischen Diagrammen dargestellt. 
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Abo. 4. Schematische Diagramme über die Veränderung des osmotischen Wertes, der 

Zelisaugkraft und des Wanddruckes im Kalanchoe-Blatt bei verschiedenem Plasmolysegrad. 

Sz Saugkraft der Zellen, Sj Saugkraft des Zellinhaltes, W Wanddruck, g Grenzplasmolyse, 
s Wassersättigung. Die übrige Bezeichnung wie in Abb. 1. 


Der Wert für die Saugkraft des Zellinhaltes bei Wassersättigung ($i,) wurde 


aus der Volumveränderung nach der Formel ui = = (URSPRUNG 1938) berechnet, 
os 


die Größe des Wanddruckes W ergibt sich von selbst für V, =O und V, = Si,. 
Der Verlauf der Wanddruckzunahme mit steigendem Zellvolumen ist hier in schema- 
tischer Weise geradlinig angenommen, in Wirklichkeit wird der Maximalwert bei 
Si, bei dieser Darstellungsweise entsprechend der nichtlinearen Volu änd 

bei steigender Konzentration des Plasmolytikums (s. Abb. 3) in werstcheltuser 
Weise erreicht. 

Man sieht sofort, daß die Langtagspflanzen mit sehr hohen Saugkraft- 
werten ausgestattet sind, doch steigt mit zunehmender Zelldehnung auch 
der Wanddruck sehr schnell an, so daß der Zustand der Wassersättigung 
sehr bald erreicht ist. Im Kurztagsblatt mit seinen viel leichter dehn- 
baren Zellwänden hingegen nimmt der Wanddruck bei Volumsvergröße- 
rung nur ganz wenig zu, so daß trotz der geringen Zellsaftkonzentration 
die Wassersättigung erst sehr spät eintritt und bei starker Dehnung der 
Zellwände große Mengen von Wasser im Blatt gespeichert werden können. 
Die Werte der Lang-Kurztagsblätter liegen auch hier wieder zwischen 
denen der reinen Lang- bzw. Kurztagsblätter. 

Da auch bei diesen Versuchen wiederum die stärkere Wanddehnbar- 
keit der Kurztagsblätter in so auffallender Weise zum Ausdruck kam, 
wurde versucht, durch Zusatz von Heteroauxin zum Plasmolytikum das 














650 Hans von Witsch: Über den Zusammenhang zwischen Membranbau, 


Verhalten der Schnitte zu beeinflussen, um auch von dieser Seite her die 
Frage anzugreifen, ob sich das Verhalten von Lang- bzw. Kurztags- 
pflanzen wenn schon nicht auf Unterschiede im Wuchstoffgehalt, so doch 
auf verschiedene Reaktion auf den. vorhandenen Wuchsstoff zurück- 
führen läßt. Es wurden hierfür ausgemessene Blattquerschnitte durch 
Lang- und durch Kurztagsblätter in jene Zuckerkonzentrationen ein- 
gelegt, in welchen sie in den oben geschilderten Versuchen die stärkste 
Vergrößerung erfuhren und je einer Serie 0,0005—0,001% Heteroauxin 
zugesetzt. Das Ergebnis des Versuches war vollkommen negativ, die 
Dehnbarkeit der Zellwände wurde in keinem Falle merklich beeinflußt, 
so daß auch auf diesem Wege ein weiterer Beleg dafür erbracht werden 
konnte, daß die Sukkulenzreaktion von Kalanchoe nicht mit dem Auxin- 
gehalt beider Typen zusammenhängen kann. 

Durch die Kürze der Versuchsdauer (2 Stunden) kann der negative 
Ausfall des Versuchs nicht bedingt sein, da ja innerhalb dieser Zeit 
z.B. an der dekapitierten Avena-Koleoptile bei einseitiger Wuchsstoff- 
wirkung bereitsmakroskopisch sichtbare Krümmungsreaktionen eintreten. 


Besprechung der Ergebnisse. 

Kalanchoe Bloßfeldiana ist eine außerordentlich plastische Pflanze. 
In den vorangehenden Untersuchungen wurde dargelegt, daß sie einer- 
seits bezüglich der Blütenbildung sehr willig auf verschiedene Tages- 
länge reagiert (HARDER und v. Wırsch 1940, I), andererseits durch die 
Kultur im langen bzw. kurzen Tag auch ganz außerordentlich starke 
habituelle Änderungen erfährt (HARDER und v. Wrrscx 1940, II). Neben 
diesen Gestaltsänderungen wurden, wie an derselben Stelle mitgeteilt 
wurde, auch tiefgreifende Unterschiede vor allem im Wasserhaushalt von 
Lang- und Kurztagsexemplaren festgestellt. Langtagspflanzen geraten 
bei mangelnder Wasserzufuhr sehr rasch in eine bald schädliche Unter- 
bilanz, Kurztagspflanzen können durch lange Zeit hindurch ohne Wasser- 
zufuhr auskommen. Die in Verbindung mit der veränderten Tageslänge 
eintretende Sukkulenzreaktion ist also nicht nur auf die anatomisch- 
morphologischen Eigenschaften des Blattes beschränkt, sondern ergreift 
mindestens ebensosehr auch seine physiologischen. 

Durch die vorliegenden Untersuchungen wird gezeigt, daß die Fähig- 
keit zum Sukkulentwerden selbst im reinen Langtagsblatt bereits da- 
durch ausgeprägt erscheint, daß die Zellen des Blattgewebes trotz ihres 
vorherrschend isodiametrischen Baues doch eine Feinstruktur ihrer Wände 
aufweisen, die zu einer Zellstreckung vor allem in der Richtung der Blatt- 
dicke befähigt. Alle Mesophylizellen weisen bei polarisationsoptischer 
Untersuchung abweichend vom Normalen Röhrenstruktur in bezug auf 
den Dickendurchmesser des Blattes auf, selbst dann, wenn sie in dieser 
Richtung breiter als lang sind. Der Membranfeinbau spiegelt also auch 
hier wieder in bester Weise die spätere Funktion der Zellen wieder, genau 
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so, wie dies z. B. bei den Rindenzellen von Zugwurzeln (v. Wirsox 1939) 
nachgewiesen werden konnte. 

Die Hauptrichtung der bei der Sukkulenzreaktion eintretenden Zell- 
streckung ist also durch den Membranbau der Zellen festgelegt. Eine 
weitere Frage ist die, worauf die beim Kurztagsblatt festgestellte starke 
Dehnung der einzelnen Zellen zurückgeführt werden kann. Die Versuche 
ergaben, daß im Kurztagsblatt im Gegensatz zu den Verhältnissen in 
Langtagsblättern die Zellen unter so starker Turgorspannung stehen, 
daß sie bei Wasserentzug bis zu 30% ihrer Länge einbüßen können, 
ohne schlaff zu werden. Es lag daher nahe, vor allem an eine Auxin- 
wirkung zu denken, wenn auch durch den Wuchsstoffgehalt vor allem die 
plastische, weniger die elastische Dehnbarkeit der Zellwand beeinflußt 
wird (RuGE 1937), wie es bei der Kurztagsreaktion von Kalanchoe offen- 
sichtlich der Fall ist. Die Messung des Wuchsstoffgehaltes von Lang- 
bzw. Kurztagspflanzen, sowie die Wirkung von künstlich zugeführtem 
zusätzlichem Wuchsstoff lassen sich aber auf keinen Fall mit dieser An- 
nahme in Einklang bringen; der absolute und relative Wuchsstoffgehalt 
von im kurzen Tage gewachsenen Pflanzen ist geringer als bei Langtags- 
pflanzen, auch ließ sich keine höhere Wuchsstoffempfindlichkeit bei 
Kurztagspflanzen nachweisen oder durch künstliche Wuchsstoffgabe die 
Membrandehnbarkeit erhöhen. Es sprechen also auch die hier nieder- 
gelegten Ergebnisse genau wie die vor kurzem veröffentlichten Befunde 
und Überlegungen (HARDER und v. Wrrscx 1940, III, IV) unbedingt 
dafür, daß das Verhalten von Kalanchoe nicht auf Wuchsstoffe, sondern, 
wie dort eingehend dargelegt ist, auf eine andere ebenfalls stoffliche Basis 
(Metaplasin) zurückgeführt werden muß. 

Von Interesse ist auch die Beobachtung, daß die sukkulenten Kurz- 
tagsblätter von Kalanchoe sich auch in bezug auf ihr osmotisches Ver- 
halten sowie in Hinsicht auf ihre starke Wanddehnbarkeit genau so ver- 
halten wie „echte Sukkulente‘“, d.h. Pflanzen, die stets, nicht nur unter 
bestimmten Außenbedingungen, sukkulent sind. Sowohl für Sukkulente 
ausgesprochener Trockengebiete (FITTING 1911; WALTER 1931, 1939) 
wie auch für weniger extreme Biotypen wie Sedum und andere Cras- 
sulaceen (ENGMANN 1934) wurden niedrige osmotische Werte als typisch 
festgestellt. Die Messungen der Wanddehnbarkeit von ENGMANN an 
Sedum z. B. ergaben ganz ähnliche Werte wie sie hier bei sukkulenten 
Kalanchoe-Blättern beobachtet wurden. Diese Ergebnisse sind ein neuer 
Beweis dafür, daß die im Kurztag gewachsenen sukkulent gewordenen 
Kalanchoe- Pflanzen nicht nur morphologisch, sondern auch in physio- 
logischer Hinsicht zu einem ganz neuen Biotyp umgeprägt sind. 


Zusammenfassung. 
Es wurden im Lang- sowie im Kurztag gewachsene Pflanzen von 
Kalanchoe Bloßfeldiana auf den Feinbau und die Dehnbarkeit ihrer Zell- 
wände, auf ihren Wuchsstoffgehalt sowie ihre osmotischen Werte hin 
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geprüft. Außerdem wurden auch im Langtag herangewachsene, aber 
später in den Kurztag übertragene Lang-Kurztagspflanzen in den Kreis 
dieser Untersuchungen gezogen 

Im Mesophyll des im un gewachsenen, nicht sukkulenten Blattes 
besitzen alle Zellen trotz ihrer annähernd isodiametrischen oder sogar 
etwas quergestreckten Gestalt deutliche Röhrenstruktur in bezug auf 
den Dickendurchmesser des Blattes. Die Zellen sind also in ihrem 
Membranfeinbau so ausgestaltet, daß sie für die bei Kurztagseinwirkung 
auftretende starke Streckung der Zellen, welche zum Sukkulentwerden 
der Kurztagsblätter führt, auch vom physikalischen Gesichtspunkte aus 
gesehen besonders geeignet erscheinen. 

Die Wanddehnbarkeit sowie vor allem die im lebenden Blatt herr- 
schende Turgorspannung ist im Kurztagsblatt wesentlich größer als im 
Langtagsblatt. 

Diese Unterschiede können nicht auf verschieden großen Wuchsstoff- 
gehalt oder auf verschieden große Empfindlichkeit auf den vorhandenen 
Wuchsstoff zurückgeführt werden; denn der Auxingehalt der Kurztags- 
pflanzen ist wesentlich geringer als der von im langen Tage gewachsenen, 
und auch durch Zufuhr von zusätzlichem Wuchsstoff können keine 
Sukkulenzsteigerung und keine Beeinflussung der Zellwanddehnbarkeit 
erzielt werden. 

Die osmotischen Werte der Kurztagsblätter sind wesentlich niedriger 
als die von Langtagsblättern. Sukkulente Exemplare von Kalanchoe 
Bloßfeldiana gleichen auch in dieser Beziehung nicht nur morphologisch, 
sondern auch physiologisch dem Typus reiner Sukkulenten. 

Die Lang-Kurztagspflanzen standen in jeder Beziehung zwischen den 
nur im langen oder kurzen Tag erwachsenen Pflanzen; der im langen 
Tag angelegte morphologisch-physiologische Typus wurde durch den 
mehrwöchigen Aufenthalt im Kurztag auch in bezug auf die hier unter- 
suchten Größen noch stark umgeprägt. 

Der deutschen Forschungsgemeinschaft sei für die Unterstützung dieser Unter- 
suchungen bestens gedankt. 
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(Aus dem pflanzenphysiologischen Laboratorium der Universität Kopenhagen.) 


QUANTITATIVE BESTIMMUNG DER BESCHLEUNIGENDEN 
STRECKUNGSWUCHSSTOFFE IN DER SAUREN FRAKTION 
DER ÄTHEREXTRAKTE AUS HÖHEREN PFLANZEN. 


Von 
P. Boysen JENSEN. 


Mit 1 Textabbildung. 
(Eingegangen am 24. Dezember 1940.) 


I. Einleitung. 

Noch vor kurzem wurde allgemein angenommen, daß das Streckungs- 
wachstum in höheren Pflanzen außer durch äußere Faktoren nur durch 
die Auxine a und b reguliert werde. Diese Streckungswuchsstoffe wird 
man Beschleuni chsstoffe nennen können, weil sie dadurch charak- 
terisiert sind, daß ‘sie die Wachstumsgeschwindigkeit der Avena-Koleo- 
ptile beschleunigen. In den letzteren Jahren ist es jedoch klar geworden, 
daß die Sache viel komplizierter liegt. Einmal findet sich außer den 
Auxinen a und b, die Säuren sind, in höheren Pflanzen auch ein Be- 
schleunigungswuchsstoff, der mit Äther aus alkalischer Lösung aus- 
geschüttelt werden kann, und der somit eine neutrale Verbindung sein 
muß (Pout Larsen 1939a; vgl. auch Linser 1940). Ferner können 
mindestens zwei oder drei Gruppen von Hemmungswuchsstoffen (d.h. 
Stoffe, die die Wachstumsgeschwindigkeit der auxinhaltigen Avena- 
Koleoptile hemmen) in höheren Pflanzen vorhanden sein (PouL LARSEN 
1939b, wo die einschlägige Literatur angeführt ist; vgl. auch Snow 1939, 
Voss 1939 und Lmser 1940). Nach ihrer Löslichkeit können die 
Streckungswuchsstoffe der höheren Pflanzen in die folgenden Gruppen 
geteilt werden; 

a) Nicht (oder schwer) löslich in Wasser: ein Hemmungswuchsstoff. 

b) Löslich in Wasser. 

1. Wuchsstoffe, die mit Äther aus alkalischer Lösung ausgeschüttelt 
werden können (neutrale Fraktion): 

x) ein Beschleunigungswuchsstoff, der vielleicht mit Auxin-a-Lakton 
identisch sein könnte; 

B) ein Hemmungswuchsstoff. 

2. Wuchsstoffe, die mit Äther nur aus saurer Lösung ausgeschüttelt 
werden können (saure Fraktion): 

«) Beschleunigungswuchsstoffe, Auxin a und b; 

ß) ein Hemmungswuchsstoff, der vielleicht mit dem Blastokolin 
(KécKEMANN 1934) identisch sein könnte. 
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Hierzu kommt noch ein Enzym, das Auxin zu destruieren vermag 
(Pouz Larsen 1940, wo auch ältere Angaben angeführt werden), 

Um nun die physiologische Bedeutung und das Zusammenspiel dieser 
verschiedenen, das Streckungswachstum beeinflussenden Stoffe unter- 
suchen zu können, muß man diese einigermaßen quantitativ bestimmen 
können. Es sollen hier Untersuchungen über die quantitative Bestim- 
mung der Beschleunigungswuchsstoffe der sauren Fraktion (d.h. der 
Auxine a und b) mitgeteilt werden. Die Arbeit bildet eine Fort- 
setzung der Untersuchungen, die in meiner Abhandlung „Über eine 
Mikromethode zur quantitativen Bestimmung der Wuchsstoffe der 
A-Gruppe“ im Jahre 1937 in dieser Zeitschrift veröffentlicht wurden. 


II. Die Bestimmung der Beschleunigungswuchsstoffe. 

Als Testobjekt dient wie gewöhnlich die Avena-Koleoptile. Die 
Grundzüge der hier im Laboratorium verwendeten Methode wurden 
schon im Jahre 1924 von NıELs NiELsEN beschrieben. Später sind einige 
Verbesserungen hinzugekommen und es soll daher die Methode in der 
Form, wie sie jetzt angewendet wird, kurz beschrieben werden. 

Jeden Tag wird eine e Menge Haferkörner (Siegeshafer, 
Svalöf) in einer Petrischale in flacher Wasserschicht bei niedriger Tem- 
peratur (16—18°) eingeweicht. Es werden nur die großen Haferkörner 
benutzt; es ist überflüssig, sie zu entspelzen. Die Einweichung findet 
bei Lichtzutritt statt und dauert 24 Stunden. Die Körner werden dann 
in Präparatengläsern (20 x 100 mm), die mit sandiger, gesiebter Garten- 
erde so locker wie möglich gefüllt sind, eingepflanzt. Jedes Glas enthält 
nur ein Korn, das so tief in die Erde eingesteckt wird, daß die Spitze 
eben sichtbar ist, und die Erde wird oben mit dem Finger ein wenig 
zusammengedrückt. Die Erde soll bei der Pflanzung soviel Wasser 
enthalten, daß eine erneute Wässerung vor dem Versuche überflüssig 
ist. Bei der von uns benutzten Erde soll der Wassergehalt 25—26% 
des Trockengewichtes betragen. Eine passende Menge Erde von diesem 
Wassergehalt wird in einem größeren Eimer aufbewahrt. Die Erde 
kann mehrmals benutzt werden. Wenn die Versuche beendet sind, wird 
die Erde in den Präparatengläsern gesammelt und gewogen, der Wasser- 
gehalt wird bestimmt und es wird so viel Wasser hinzugefügt, daß der 
Gehalt wieder 25—26% beträgt; die Erde wird dann mit der im Eimer 
vorhandenen Erde vermischt. 

Die mit Haferkörnern versehenen Präparatengläser werden in Gruppen 
von 35—40 verteilt; die Gläser jeder Gruppe werden durch ein Gummi- 
band zusammengehalten und auf einen kleinen Metallteller gestellt. 
Die Keimung findet in einem thermoregulierten Dunkelzimmer bei 22° 
unter einer Stülpe in dampfgesättigter Luft statt. Nach 2 Tagen wird 
die Koleoptile sichtbar, und die Gläser werden in hölzerne Kisten, die 
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mit einem Hygrometer versehen sind, übergeführt ; während des Heran- 
wachsens der Koleoptile soll die Luftfeuchtigkeit in den Kisten etwa 
60% betragen, was dadurch erreicht wird, daß die Deckel je nach der 
Feuchtigkeit des Raumes mehr oder weniger geöffnet werden. 24 Stunden 
nach der Überführung in die Kisten haben die Koleoptilen eine Länge 
von 18—20 mm erreicht und sind fertig zum Gebrauch. 

Soll nun die Menge der Beschleunigungswuchsstoffe in einem Pflanzen- 
teil bestimmt werden, wird letzterer, der nicht zerrieben werden darf, 
mit peroxydfreiem Äther extrahiert. Falls es sich um größere Pflanzen- 
teile (z. B. Knollen, dicke Stengel usw.) handelt, müssen sie jedoch vor 
der Extraktion in kleinere Teile zerlegt werden. Es wird 48—72 Stunden 
bei wiederholtem Umrühren extrahiert, und die Extraktionsflüssigkeit 
wird in dieser Zeit zwei bis dreimal erneuert. Die ätherischen Auszüge 
werden vereinigt und auf ein bestimmtes Volumen eingeengt. Weil in 
der ätherischen Lösung leicht wuchsstoffzerstörende Superoxyde gebildet 
werden, darf der Wuchsstoff nicht längere Zeit in dieser Lösung ver- 
weilen, sondern muß in Chloroform übergeführt werden. Dies geschieht 
in der Weise, daß die ätherische Flüssigkeit auf einige wenige Kubik- 
zentimeter eingeengt wird. Man setzt dann eine passende Menge Chloro- 
form hinzu, entfernt den Rest des Äthers durch Saugung und bringt 
die Lösung in Chloroform auf ein bestimmtes Volum. 

Bevor man nun die ätherische Lösung zur Bestimmung der Be- 
schleunigungswuchsstoffe verwenden kann, muß sie erst gereinigt werden. 
Die Reinigungsmethoden sollen im nächsten Abschnitt besprochen 
werden. Hier soll untersucht werden, wie die Wuchsstoffbestimmung 
ausgeführt wird, wenn eine genügend reine ätherische Lösung der Be- 
schleunigungswuchsstoffe zur Verfügung steht. 

Die Wuchsstoffbestimmung geschieht in der Weise, daß der in einer 
aliquoten Menge der Lösung enthaltene Wuchsstoff in ein Agarplättchen 
übergeführt wird. Das Agarsubstrat wird hergestellt, indem 15 g Agar 
während einer Woche zuerst mit Leitungswasser und dann mit destil- 
liertem Wasser sehr gründlich ausgewaschen werden. Der Agar wird 
abgepreßt und gewogen, und es wird soviel destilliertes Wasser hinzu- 
gefügt, daß der gesamte Wassergehalt 500 ccm beträgt. Das Ganze wird 
autoklaviert und in Reagensröhren mit je 6 ccm Agarsubstrat verteilt, 
so daß man jeden Tag eine frische Röhre nehmen kann; wiederholtes 
Autoklavieren wirkt schädlich auf den Agar. 5 cem des geschmolzenen 
Agarsubstrats werden mit 5 cem einer Pufferlösung (Citratpuffer nach 
SerENSEN: 58,7 cem Citrat + 41,3cem NaOH; Verdünnung 1:5; 
Pu = 6,0) vermischt und auf einer 5mm dicken, genau horizontal ge- 
stellten Glasplatte (100 x 100 mm), die vorher ein wenig erwärmt wurde, 
gleichmäßig verteilt. Das Ganze wird mit einer Petrischale bedeckt, 
bis der Agar erstarrt ist. Die Dicke der Agarplatte wird genau 1 mm. 
Aus dieser Agarplatte können nun mittels Metallzylinderchen oder dünn- 
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wandiger Glasröhren (Wandstärke 0,5—0,7 mm) runde Agarplättchen 
von lqem oder mehr herausgestanzt werden. Die Agarplättchen 
werden gewogen. 

Der Wuchsstoff eines abgemessenen Teils der Wuchsstofflösung soll 
nun in ein solches Agarplättchen übergeführt werden; es muß dann erst 
das Lösungsmittel, der Äther, durch Verdampfen entfernt werden. Dabei 
muß man beachten, daß der Äther häufig mit Wasser gesättigt ist, so daß 
beim Abdampfen größerer Äthermengen leicht ein Wassertropfen zurück- 
bleibt, was bei der Bestimmung störend wirkt. Ein großer Teil des 
Wassers kann durch Abkühlen der ätherischen Lösung im Elemente 
eines Kühlschrankes entfernt werden. Ferner empfiehlt es sich, wenn 
größere Äthermengen entfernt werden sollen, den größten Teil des Äthers 
durch Abdampfen in einem Becherglase mit großer lichter Weite zu 
entfernen; wenn nur noch wenige Kubikzentimeter übrig sind, werden 
diese in ein kurzes Reagensglas übergeführt und der Rest des Äthers 
wird durch Saugen entfernt. Die Überführung des Wuchsstoffes in die 
Agarplatte ist ausführlich von Boysen Jensen (1937) beschrieben 
worden. VAN OVERBEEK (1938) bemerkt, daß ,,BOYSEN JENSENS drop- 
ping method could not be made to work satisfactorily“. Die Ursache 
hierfür liegt jedoch nicht in der Methode. Dieselbe ist seit Jahren fast 
täglich hier im Laboratorium von vielen verschiedenen Forschern ver- 
wendet worden. 

Das Agarplättchen mit dem Wuchsstoff wird mit einer kleinen Glas- 
stülpe (17 x 6mm) bedeckt und in einer kleinen Porzellanschachtel 
1—2 Stunden in dampfgesättigter Luft gehalten, damit der Wuchsstoff 
sich gleichmäßig im Agar verteilt. Es werden dann mit 2 planparallelen 
Messern Wiirfelchen von der Größe 2 x 2 x 1 mm herausgeschnitten 
und auf die breite Seite der dekapitierten Haferkoleoptile gesetzt. Die 
Dekapitierung wird mit einer Rasierklinge ausgeführt. Für jeden Versuch 
werden 8—12 Pflanzen benutzt. Die Versuchspflanzen werden während 
der Reaktion unter einer Glasstülpe in beinahe dampfgesättigter Luft 
bei 22°C belassen. Die Reaktionsdauer beträgt 2%/, Stunden. 

Die Krümmungsgröße wird in d ausgedrückt, d. h. durch die Längen- 
differenz in Millimetern zwischen der konvexen und konkaven Seite 
des gekrümmten Teils der Koleoptile. Die Messung der Krümmung wird 
mittels einer Schablone ausgeführt (vgl. BOYSEN Jensen 1939, S. 320); 
die Versuchspflanzen werden nicht photographiert. Die Methode wurde 
früher beschrieben (Boysen JENSEN 1937, S. 585); ¢ ist für Siegeshafer 
1,2 mm. 

Man bestimmt in dieser Weise den d-Wert, den der Wuchsstoff in 
der abgemessenen Menge der Wuchsstofflösung hervorrufen kann, wenn 
der Wuchsstoff in ein Agarplattchen etwa vom Gewicht 0,1 g übergeführt 
wird. Wie oben erwähnt, wird das Agarplättchen unmittelbar nach dem 
Herausstanzen gewogen. Etwaige Gewichtsänderungen während des 
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Tröpfelns oder der späteren Wuchsstoffbestimmung werden nicht berück- 
sichtigt. Verdampft ein wenig Wasser, so wird zwar die Wuchsstoff- 
konzentration größer, doch wird gleichzeitig die Dicke des Agarplättchens 
und damit die Berührungsfläche mit dem Koleoptilstumpf geringer, 
so daß die Wirkung entsprechend vermindert wird. 

Will man nun mit Hilfe dieser Methode die Beschleunigungswuchs- 
stoffe in einem Pflanzenorgan bestimmen, so muß man eine Wuchsstoff- 
einheit wählen und eine Wirkungskurve konstruieren. 

Als Einheit des Wuchsstoffes (WAE) benutzt man in Kopenhagen 
das Doppelte der Wuchsstoffmenge, die in 50 ccm Wasser + 50 cem 
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Mais (vgl. S. 665). 


3%igem Agar gelöst nach der oben beschriebenen Methode mit Sieges- 
hafer als Testobjekt einen d-Wert von 0,5 hervorrufen kann. 

Um die Beziehung zwischen d-Wert und Wuchsstoffkonzentration 
des Agars (in WAE) auszudrücken, wird eine sogenannte Wirkungs- 
kurve dargestellt. Ihre Konstruktion ist von Boysen JENSEN (1937, 
S. 587) beschrieben worden. Die Wirkungskurve des Wuchsstoffes von 
Mais ist in Abb. 1 dargestellt. Wie aus der Abhandlung von GooDwın 
(1939) hervorgeht, ist der Meßbereich bei Avena-Pflanzen, die in Erde 
kultiviert werden, beträchtlich größer als bei den in Wasser kultivierten 
Pflanzen. Dies ist besonders bei den später zu besprechenden Diffusions- 
versuchen von großer Bedeutung. 

Hat man nun gefunden, daß a Kubikzentimeter des ätherischen 
Extraktes, in ein Agarplättchen vom Gewicht 0,110 g übergeführt, einen 
d-Wert von 0,6 erzeugen, so sind pro 100 cem Agarsubstrat 0,57 WAE 


vorhanden, und das Agarplättehen (und somit auch die a-Kubikzenti- 


meter des Extraktes) enthält 257 x DIL WAE. 


Wenn man den SPE TN der extrahierten Pflanzen und 
das Volum des Extraktionsmittels kennt, ist man imstande, den WAE- 
Gehalt pro 100 g Trockensubstanz zu berechnen (BOYSEN JENSEN 1937, 
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8. 594). Es ist jedoch die Frage, ob es nicht richtiger wäre, die gefundene 
Wuchsstoffmenge auf den Wasser- oder Lipoidgehalt des Pflanzenteils 
zu beziehen. 


III. Reinigung der ätherischen Rohextrakte. 

Der ätherische Rohextrakt enthält alle ätherlöslichen Verbindungen, 
die in dem betreffenden Pflanzenorgan vorhanden sind. Wie in der 
Einleitung erwähnt, können in diesem Extrakt einmal verschiedene 
Wuchsstoffe (oder Vorstufen zu solchen), die eine beschleunigende oder 
hemmende Wirkung auf die Wachstumsgeschwindigkeit der Avena- 
Koleoptile ausüben, vorkommen. Ferner enthält der Extrakt Verun- 
reinigungen, die oft in größerer Menge vorhanden sind, z. B. Fett; diese 
letzteren können bewirken, daß während des Tröpfelns die gelösten 
Stoffe leicht über das Agarplättchen hinaus fließen. Der Rohextrakt 
kann daher im allgemeinen nicht direkt für Wuchsstoffbestimmungen 
verwendet werden. Es ist notwendig, die im Extrakt vorhandenen Stoffe 
in verschiedene Fraktionen zu zerlegen, um dadurch den Wuchsstoff, 
dessen Menge man zu bestimmen wünscht, in genügender Reinheit zu 
erhalten. Es können die ätherlöslichen Stoffe entweder nach ihrer 
verschiedenartigen Lösbarkeit oder nach ihrer verschiedenen Diffusions- 


geschwindigkeit getrennt werden. 


a) Zerlegung der ätherlöslichen Stoffe in drei verschiedene Fraktionen. 

Auf Grund ihrer Löslichkeitsverhältnisse können die im ätherischen 
Rohextrakt vorhandenen Stoffe in drei Gruppen zerlegt werden. 

1. Stoffe, die in Äther, jedoch nicht (oder schwer) in Wasser löslich 
sind (z. B. Fette, Sterine, bisweilen auch Hemmungswuchsstoffe). 

2. Stoffe, die sowohl in Äther als in Wasser löslich sind. 

a) Stoffe, die aus einer alkalischen wässerigen Lösung mit Äther 
ausgeschüttelt werden können. In dieser Fraktion, die aus neutralen 
Stoffen besteht, kann sowohl ein Beschleunigungswuchsstoff als auch 
ein Hemmungswuchsstoff vorhanden sein. 

b) Stoffe, die nicht aus einer alkalischen, dagegen aus einer sauren 
wässerigen Lösung mit Äther ausgeschüttelt werden können. In dieser 
Fraktion, die aus sauren Stoffen besteht, können sowohl Beschleunigungs- 
wuchsstoffe (die Auxine a und b) als auch Hemmungswuchsstoffe vor- 
handen sein. 

Es wird in dieser Abhandlung nur die Bestimmung der Beschleu- 
nigungswuchsstoffe, die in der Fraktion der sauren, wasserlöslichen 
Stoffe vorhanden sind, berücksichtigt. 

Die Trennung der ätherlöslichen Stoffe kann in folgender Weise aus- 
‘ geführt werden: 

Methode I. 25 ccm der ätherischen Lösung werden in einem weiten 
Becherglas bis auf einige wenige Kubikzentimeter eingedampft; diese 
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werden dann in eine kurze Reagensröhre übergeführt und der Rest des 
Äthers durch Saugen verjagt. Der Rückstand wird mit 10 ccm gesättigter 
Traubenzuckerlösung während einer halben Stunde verrührt und das 
Ganze in einen kleinen Scheidetrichter übergeführt. Der Trichter wird 
einige Stunden in einem Kühlschrank belassen; die Hauptmenge der 
unlöslichen Substanz (namentlich das Fett) sammelt sich dann auf der 
Oberfläche der Flüssigkeit, die durch den Glashahn des Scheidetrichters 
abgezapft werden kann und durch eine Glasnutsche (3 G 3) filtriert wird. 
Der unlösliche Rückstand im Scheidetrichter wird zweimal in derselben 
Weise mit je 5ccm gesättigter Traubenzuckerlösung gewaschen, die 
Waschflüssigkeiten werden gleichfalls filtriert und mit den ersten 10 ccm 
vereinigt. Man hat nun im ganzen 20 cem gesättigter Traubenzucker- 
lösung, die die gesamten wasserlöslichen Stoffe des ätherischen Extraktes 
enthalten. 

Man fügt nun 1 ccm gesättigter (d. h. etwa 8%iger) NaHCO,-Lösung 
hinzu; die alkalisch reagierende Flüssigkeit wird dreimal 5 Minuten mit 
je 20 ccm Äther ausgeschüttelt. Der Äther enthält dann die neutralen, 
wasserlöslichen Stoffe und wird nicht benutzt. Die wässerige Lösung 
wird durch Zusatz von 1 ccm 15%iger Weinsäurelösung angesäuert und 
wieder dreimal 5 Minuten mit je 20 cem Äther ausgeschiittelt. Dieser 
Ätherauszug, der die sauren wasserlöslichen Stoffe enthält, wird auf 
25 ccm eingeengt und, nachdem er gegebenenfalls weiter durch Diffusion 
gereinigt worden ist, zur Wuchsstoffbestimmung benutzt. 

Um nun den etwaigen Wuchsstoffverlust bei diesem Reinigungs- 
verfahren zu bestimmen, wurde der folgende Versuch angestellt. 

75g Maismehl wurden mit 150 cem Äther extrahiert und 30 cem 
des Extraktes wurden nach der oben beschriebenen Methode gereinigt. 
Der einmal gereinigte Extrakt enthielt 0,00415 WAE pro 1 ccm. 15 ccm 
dieses Extraktes wurde zum zweitenmal gereinigt. Der Wuchsstoff- 
gehalt war nach der zweiten Reinigung 0,00428 WAE pro 1 cem. Es hat 
somit kein Wuchsstoffverlust stattgefunden !. 

Methode II. 25 ccm ätherischen Rohextrakts werden zu 15 ccm ein- 
geengt und diese Lösung wird zweimal mit je 9 ccm gesättigter Trauben- 
zuckerlösung + lcem 8%iger NaHCO,-Lösung ausgeschüttelt. Die 
vereinigten wässerigen Extrakte werden mit 2 cem 15%iger Weinsäure- 
lösung angesäuert und dreimal mit je 15 ccm Äther ausgeschüttelt. Die 
vereinigten ätherischen Auszüge werden auf 25cem konzentriert und, 
nachdem sie etwa durch Diffusion weiter gereinigt worden sind, für 
Wuchsstoffbestimmungen benutzt. 

Auch bei dieser Reinigungsmethode ist der Wuchsstoffverlust gering. 
In einem Versuch enthielten 0,6 ccm Wuchsstoffextrakt von Maismehl 
nach der ersten Reinigung 0,00126 und nach der zweiten Reinigung 


1 Um einen Wuchsstoffverlust während der Reinigung zu vermeiden, darf der 
Wuchsstoffgehalt der Lösung, die gereinigt werden soll, nicht zu klein sein. 
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0,00124 WAE. In einem zweiten Versuch waren die entsprechenden 
Wuchsstoffgehalte 0,00165 und 0,00135. Im ersten Versuch gingen 
somit bei der zweiten Reinigung 1,6%, im zweiten Versuch dagegen 
18% Wuchsstoffe verloren. 

Von den beiden angeführten Methoden gibt die erstere das reinste 
Präparat und ist daher im allgemeinen vorzuziehen. Weil man nicht 
mit Sicherheit weiß, ob die Wuchsstoffe nicht durch Licht ganz oder 
teilweise zerstört werden können, empfiehlt es sich, die Reinigung im 
Dunkelzimmer oder bei gedämpftem Licht auszuführen. 


b) Reinigung der Wuchsstoffextrakte durch Extraktion mit Petroläther. 

Es wurde ferner versucht, ob die nach der Methode I gereinigten 
Extrakte mit Petroläther weiter gereinigt werden konnten; die Wuchs- 
stoffextrakte wurden zur Trockne verdampft und die Rückstände wurden 
mit Petroläther in der Kälte 24 Stunden extrahiert. Es zeigte sich, daß 
man in einigen Fällen bei der Darstellung von Wuchsstoffpräparaten 
mit Vorteil Petroläther verwenden kann, um einige Verunreinigungen 
zu entfernen. Dagegen ist diese Reinigungsmethode bei quantitativer 
Wuchsstoffbestimmung im allgemeinen nicht zu empfehlen, weil der 
Petroläther eine nicht ganz zu vernachlässigende Wuchsstoffmenge zu 
lösen vermag. Will man versuchen, die Methode zu gebrauchen, so muß 
der Rückstand viel Wuchsstoff enthalten und man muß möglichst wenig 
Petroläther zur Extraktion benutzen. 


c) Reinigung der Wuchsstoffextrakte durch Diffusion. 

Die ätherische Wuchsstofflösung, die man nach einer der beiden 
obenerwähnten Reinigungsmethoden erhält, ist von Fett und vielen 
anderen Verunreinigungen befreit, kann aber noch außer den Beschleu- 
nigungswuchsstoffen auch Hemmungswuchsstoffe enthalten. Das Kri- 
terium dafür, daß die Lösung eines Beschleunigungswuchsstoffes für 
eine quantitative Bestimmung genügend rein ist, besteht darin, daß 
man bei der Diffusion der Wuchsstofflösung während einer passenden 
Zeit-durch 3 Agarplättchen einen normalen Wuchsstoffgradienten erhält. 
In diesem Falle ist es überflüssig, die durch die Ausschüttelungsmethode 
gereinigte Lösung weiter zu reinigen. Wenn dagegen der Wuchsstoff- 
gradient bei der Diffusion der Lösung nicht normal ist, muß die Lösung 
weiter gereinigt werden. Es scheint nicht möglich, die Hemmungs- 
wuchsstoffe durch Lösungs- oder Fällungsmittel zu entfernen. Dagegen 
kann, weil die Hemmungswuchsstoffe im allgemeinen ein größeres 
Molekulargewicht und eine kleinere Diffusionsgeschwindigkeit als die 
Beschleunigungswuchsstoffe besitzen, die Diffusionsmethode zur Ab- 
trennung des Hemmungswuchsstoffes und daher auch zur quantitativen 
Bestimmung der Beschleunigungswuchsstoffe benutzt werden. 
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Daß dies möglich ist, geht aus einigen Untersuchungen hervor, die 
in dem hiesigen Laboratorium von R.H. Goopwın (1939) angestellt 
wurden. Er fand, daß ein Wuchsstoffextrakt aus Mais bei Diffusion 
durch 3 Agarplättchen keinen normalen Wuchsstoffgradienten ergab. 
Ließ er aber den Wuchsstoff im 4. Agarplättchen zum zweitenmal dif- 
fundieren, so wurden eine normaleWuchsstoffverteilung und das erwartete 
Molekulargewicht gefunden. Der Beschleunigungswuchsstoff, der durch 
3 Agarplättchen diffundiert ist, muß somit für quantitative Bestim- 
mungen genügend rein sein 


a) Theorie und Methodik der Diffusionsanalyse. Die Diffusionsgesetze 
sind namentlich durch Versuche von GRAHAM und durch Berechnungen 
von Fick und STEFAN entwickelt worden. Der letztere (STEFAN 1879) 
hat eine Tabelle berechnet, welche die bei Diffusion entstehende Stoff- 
verteilung wiedergibt, wenn über eine zwei Schichten hohe Lösung eine 
unendlich große Anzahl von Flüssigkeitsschichten gelagert wird. Die 
Stoffverteilung in den verschiedenen Schichten sind in den Tabellen 


mit der Größe x = = als Argument dargestellt; A ist die Höhe einer 


Schicht, k der Diffusionskoeffizient des Stoffes und ¢ die Diffusionsdauer ; 
h wird gewöhnlich in Zentimetern, ¢ in Tagen angegeben. Aus dieser 
Tabelle kann man nun leicht nach einem von STEFAN angegebenen 
Reflexionsgesetz die Stoffverteilung berechnen, wenn über 2 Schichten 
der Lösung eine begrenzte Anzahl von Schichten, z. B. 6, gelagert sind. 
Wenn diese 8 Schichten dann zu je zweien zusammengefaßt werden, 
kann man, wie es KAWALKI (1894) getan hat, eine Tabelle errechnen, 
welche die Wuchsstoffverteilung wiedergibt, wenn auf eine Lösungs- 
schicht 3 Schichten des Lösungsmittels gelagert werden. Als Argu- 


mente der Tabelle benutzt man die Größe x = ar (oder u wo h 


dann die halbe Schichtdicke bedeutet). Diese Tabelle findet sich bei 
KAWwALKI; sie ist es gewöhnlich, die für Diffusionsversuche mit Wuchs- 
stofflösungen benutzt wird. Es empfiehlt sich, die Zahlen der Tabelle 
in 4 Kurven graphisch darzustellen. 

Für Diffusionsversuche verwendet man dünnwandige Glasröhren 
(Wandstärke 0,5—0,7 mm; Länge 2 cm), die an den beiden Enden plan 
geschliffen sind. Man stellt sich 3 Sätze von Röhren her; die lichte Weite 
der 3 Sätze sind 15,2 mm (a), 13,2 mm (b), und 11,3 mm (ce). 


Die Diffusionsversuche werden in 1,5%iger Agarlösung ausgeführt ; 
es wird, wie oben beschrieben, eine Agarplatte hergestellt, die genau 
l mm dick ist. Die zur Diffusion bestimmte Wuchsstofflösung wird mit 
Hilfe der Tröpfelmethode in ein Agarplättchen übergeführt, das mittels 
einer b-Röhre ausgestanzt ist. Das Plättchen, das sich auf einem Objekt- 
träger befindet, wird umgedreht und eine Stunde so belassen, damit der 
Wuchsstoff sich gleichmäßig im Agar verteilen kann. Man stanzt dann 


Planta Bd. 31. 43 
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mittels einer c-Réhre 3 Agarplättchen heraus, die in der Röhre belassen 
bleiben, und zuletzt ein Plättchen aus dem wuchsstoffhaltigen Agar- 
plättchen. Zwischen den 4 Agarplättchen dürfen keine Luftbläschen 
vorhanden sein. Das wuchsstoffhaltige Agarplättchen wird als Platte I, 
die folgenden werden als Platte II, III und IV bezeichnet. 

Die Glasröhre wird nun in ein kleines Reagensrohr gesteckt und 
eine passende Zeit bei konstanter Temperatur gehalten. Um selbst 
kleine Temperaturschwankungen, die Flüssigkeitsströmungen hervor- 
rufen können, zu vermeiden, werden die Diffusionsröhren am besten in 
gut isolierten Behältern aufgehoben. Wenn die Diffusion beendet ist, 
werden die Schichten mit einem feinen Pinsel voneinander getrennt und 
in dampfgesättigter Luft aufbewahrt, bis die Bestimmung des Wuchs- 
stoffgehaltes ausgeführt werden kann. Dabei müssen die 4 Werte inner- 
halb des MeBbereichs des Avena-Testes liegen. Der MeBbereich läßt sich 
erweitern, wenn die Wuchsstoffkonzentration in den ersten 3 Plättchen 
durch Auflegen von Agarplättchen verdünnt wird. Z. B. kann man auf 
beiden Seiten des Plättchens I ein !/), mm dickes Agarplättchen legen; 
auf die eine Seite der Plättchen II und III kann man ebenfalls ein !/, mm 
dickes Agarplättchen legen. Wenn man dann nach 2 (bzw. 24) Stunden 
die aufgelegten Agarplättchen entfernt, ist die Wuchsstoffkonzentration 
des Plättchens I auf die Hälfte und die der Plättchen II und III auf 
zwei Drittel vermindert. In dieser Weise kann man erreichen, daß die 
d-Werte in allen 4 Plättchen ungefähr dieselben sind, was die Genauigkeit 
der Methode erhöht. Im allgemeinen ist es jedoch nicht nötig, dieses 
letztere Verfahren zu verwenden. 

B) Diffusionsversuche mit B-Indolyl-Essigsäure. Um die Brauchbar- 
keit der Methode zu prüfen, wurde die Größe x = at für B-Indolyl- 
Essigsäure und deren Molekulargewicht bestimmt. Um diese Messungen 
ausführen zu können, muß man erst die Wirkungskurve der B-Indolyl- 
Essigsäure kennen. Eine solche kann aus den folgenden Zahlen darge- 
stellt werden: 


B-Indolyl-Essigsäure, 
y in 100 ccm Agar gelöst . . 3 + 5 6 7 8 9 
d ..0,18 0,35 0,50 0,65 0,76 0,84 0,89 


Um die Größe am bestimmen, wurde eine Agarplatte von 1 mm 


Dicke hergestellt, die 24y B-Indolyl-Essigsäure pro 100 ccm enthielt. 
Mittels einer c-Röhre wurden 3 Plättchen aus reinem Agar und ein 
Plättchen aus der wuchsstoffhaltigen Agarplatte herausgestanzt; die 
Diffusion ging 1 Stunde lang bei 20° vor sich. Nachher wurde der Wuchs- 
stoffgehalt der 4 Plättchen bestimmt. Das Ergebnis von 4 Versuchen ist 
in Tabelle 1 dargestellt. Die Zahlen bedeuten Konzentrationen in y pro 
100 ccm. 
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Tabelle 1. 
Plättchen Durchschnitt 
I 8,2 8,3 7,8 8,3 8,2 
II 5,4 5,5 5,6 6,5 5,7 
III 4,4 4,6 4,1 4,8 4,5 
IV 3,3 3,3 3,3 3,0 3,2 











Aus den in Tabelle 1 angegebenen Durchschnittswerten errechnet 
sich die Größe 7, in folgender Weise (vgl. Tabelle 2). 
































Tabelle 2. 
h* h° 

Plättchen y % 1 ? 1m? 
I 8,2 38 0,134 1,2 0,161 
u 5,7 26,5 0,063 0,6 0,038 
III 4,5 20,8 0,110 0,6 0,066 
IV 3,2 14,8 0,112 1,2 0,134 

Summe 21,6 100,1 3,6 


Die gesamte Menge ß-Indolyl-Essigsäure, die in den 4 Plättchen 
gefunden wurde, betrug 21,6 y, d.h. 90% der zugesetzten Menge. Aus 
der prozentualen Verteilung der B-Indolyl-Essigsäure findet man mit 
Hilfe der nach Kawatxkis Tabellen hergestellten Kurven die in der 


4. Kolonne angegebenen Werte von x: die Genauigkeit der 4 Werte 


ist durch die Steigung der obenerwähnten Kurven im Bereich der Ab- 
lesung bedingt; weil diese Steigung sehr verschieden ist, haben auch die 
4 Zahlen ungleichen Wert; um dieses auszugleichen, legt man ihnen 
ein Gewicht p bei; dieses Gewicht ist die Differenz der Prozentmengen 


für die beiden Werte 5 , die den Ablesungswert einschlieBen. Man 
erhält dann den durchschnittlichen Wert für - La durch Berechnung der 
h? 
Größe 4m 7, er ist in dem betreffenden Falle gleich 0,111 
MF SEE. g A . 


Nach ÖHoLM erhält man durch Multiplikation der Diffusionsgeschwin- 
digkeit mit der Quadratwurzel des Molekulargewichtes einen konstanten 
Wert, der gleich 7 ist. Infolgedessen soll die Diffusionsgeschwindigkeit 


für B-Indolyl-Essigsäure 0,5291 betragen. Die Größe a ist dann für 
= 0,1 und ¢= = 0,1135; sie stimmt demnach mit dem gefundenen 


Wert 0,111 sehr gut überein. 

y) Bestimmung von B-Indolyl-Essigsäure durch Diffusionsanalyse. Für 
die quantitative Bestimmung des Beschleunigungswuchsstoffes in un- 
reinen Wuchsstofflésungen ist es nun von Bedeutung, daB man, wenn 
die Größe k bekannt ist, den prozentischen Wuchsstoffgehalt im Plätt- 
chen IV für bestimmte Werte von h und ¢ berechnen kann. Durch eine 

43* 
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Bestimmung des Wuchsstoffes in diesem Plättchen kann man somit 
berechnen, wie viel Wuchsstoff auf das Plättchen I getröpfelt wurde. 
Daß dies richtig ist, geht aus den oben angeführten Versuchen mit 
ß-Indolyl-Essigsäure hervor. In dem Plättchen IV betrug bei einer 
Schichtdicke von 1mm und einer Diffusionsdauer von 1 Stunde der 
durchschnittliche Gehalt an B-Indolyl-Essigsäure 3,2 y pro 100 com. Das 
Plättchen IV sollte bei den Versuchsbedingungen 14,8% der Gesamt- 
‚menge enthalten; diese muß somit 21,6y pro 100 ccm betragen. Die 
Summe der in den 4 Plättchen vorhandenen Menge war gleichfalls 21,6 y 
pro 100 ccm. 

Um einen weiteren Beweis für die Richtigkeit der Methode zu er- 
bringen, wurden einige Diffusionsversuche mit einer Schichtdicke von 


= mm und einer Diffusionsdauer von 3 Stunden ausgeführt. Die Größe 


a ist in diesem Falle für B-Indolyl-Essigsäure or = = 0,151 und 


das Plättchen IV soll somit 10,6% der gesamten Wuchsstoffmenge 
enthalten. In einer Agarplatte wurden 60—70 y ß-Indolyl-Essigsäure 
pro 100 ccm gelöst. Die Konzentration wurde nach zwei verschiedenen 
Verfahren bestimmt, einmal durch Bestimmung der Konzentration der 
B-Indolyl-Essigsäure im Plättchen IV nach einer Diffusionsdauer von 
3 Stunden, und zweitens dadurch, daß auf beide Seiten eines wuchsstoff- 
haltigen Agarplättchens 4 Agarplättchen gelegt wurden, so daß, nachdem 
die Konzentrationsdifferenz ausgeglichen war, die Konzentration der 
B-Indolyl-Essigsäure auf 1}, vermindert war. Das Ergebnis findet sich 
in Tabelle 3. 
Tabelle 3. 
(1) (2) (3) (4) (5) 
Ver- alt Wuchsstoff Die gesamte 


„| Anzahl y > Die gesamte 
sachs-|;,, 100 cemji Plättchen IV nach} \Wuchsstoff- | nach Verdün- | Wuchsstoft- 


ccm 
num | gelöst [einer Diffusionsdauer|, enge (2) x 9,4,| nung auf 4, |menge (4) x 9, 


y pro 100ccm | „pro 100 ccm | ¥ pro 100 ccm 











1 70 6,3 59 7,5 68 
2 70 6,6 62 7,4 67 
3 70 6,8 64 7,3 66 
4 60 5,3 50 6,0 54 














Aus der Tabelle 3 geht hervor, daß mittels der Verdünnungsmethode 
etwa 94% der gelösten Menge von ß-Indolyl-Essigsäure gefunden 
wurden. Ein Vergleich zwischen den Kolonnen 3 und 5 in der Tabelle 
zeigt, daß mit der Diffusionsmethode 92% der mittels der Verdünnungs- 
methode gefundenen Menge gefunden wurden. Die durch die Diffusions- 
methode erreichte Genauigkeit muß als befriedigend betrachtet werden, 
und es ist somit erwiesen, daß diese Methode für quantitative Wuchs- 
stoffbestimmungen verwendet werden kann. 

6) Bestimmung des Beschleunigungswuchsstoffes in unreinen Wuchs- 
stofflösungen. Die Bestimmung des Beschleunigungswuchsstoffes in 
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Wuchsstofflösungen, die durch die Ausschüttelungsmethoden nicht ge- 
nügend gereinigt werden, wird dadurch ermöglicht, daß der Wuchsstoff 
durch Diffusion durch 3 Agarplättchen im allgemeinen für quantitative 
Bestimmungen genügend rein wird, und daß man, wenn die Größe 


2 
4 In bekannt ist, aus einer Wuchsstoffbestimmung im Plättchen IV 


berechnen kann, wie viel reiner Wuchsstoff auf das Plättchen I getröpfelt 
worden ist. Man verwendet das folgende Verfahren: 

1. Darstellung der Wirkungskurve des durch Diffusion gereinigten 
Beschleunigungswuchsstoffes. Soll man den Beschleunigungswuchsstoff 
in unreinen Wuchsstofflösungen, die jedoch erst nach der 8.658 be- 
schriebenen Methode I gereinigt sein müssen, bestimmen, muß man erst 
die Wirkungskurve (vgl. S. 657) des reinen, d.h. durch Diffusion ge- 
reinigten Wuchsstoffes bestimmen. Bei einem Diffusionsversuche macht 
der im Plättchen IV vorhandene Wuchsstoff, wenn die Diffusions- 
bedingungen konstant sind, immer den gleichen prozentualen Anteil 
der auf das Plättchen I getröpfelten Wuchsstoffmenge aus. Wenn man 
daher eine Versuchsreihe mit variierten Wuchsstoffmengen im Plätt- 
chen I anstellt, erhält man, wenn man die d-Werte des Plättchens IV 
bestimmt, Werte, die den Zusammenhang zwischen der Konzentration 
des reinen Wuchsstoffes (in willkürlichem Maß) und dem d-Werte wieder- 
geben. Wenn diese Werte graphisch dargestellt werden, kann man 
den Zusammenhang zwischen Wuchsstoffkonzentration (in WAE) und 
d-Wert finden. Als Beispiel der Bestimmung einer solehen Kurve sei 
folgender Versuch angeführt: 

Kubikzentimeter unreiner Wuchsstofflösung auf das 

Plättchen I getrôpfelt . . - . . . . . . . . . 1,5 2,0 3,0 4,0 
d-Wert des Plättchens IV . . . . . . . . . . . . 0,17 0,51 0,76 0,88 

Wenn 2,0 ccm unreiner Wuchsstofflösung auf das Plättchen I ge- 
tröpfelt worden sind, enthält das Plättchen IV somit 0,5 WAE. Es ist 
daher nicht notwendig, die Kurve zu verschieben (vgl. BOYSEN JENSEN 
1937, S. 587). Die gefundene Wirkungskurve ist in Abb. 1 dargestellt. 


2. Bestimmung der Größe id für den in der unreinen Wuchsstoff- 


lösung vorhandenen Beschleunigungswuchsstoff. Weil angenommen 
wird, daß der Wuchsstoff unrein ist, muß diese Bestimmung durch eine 
doppelte Diffusion ausgeführt werden. Der unreine Wuchsstoff wird 
auf ein Plättchen, das mittels einer Diffusionsröhre des a-Satzes aus- 
gestanzt ist, getröpfelt. Mittels einer b-Röhre werden dann 3 Plättchen 
aus reinem Agar und ein Plattchen aus dem betröpfelten Plättchen aus- 
gestanzt, darauf wird die gewöhnliche Diffusionsdauer eingehalten. Es 
werden dann mittels einer c-Röhre drei reine Agarplättchen und ein 
Plättchen aus dem Plättchen IV im ersten Versuch ausgestanzt und es 
folgt die zweite Diffusion. Wenn der Versuch beendet ist, wird der 
Wuchsstoffgehalt in den 4 Plättehen untersucht. Wenn die Wuchsstoff- 


Planta Bd.31. 43a 
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verteilung bei diesem zweiten Diffusionsversuch normal ist, lassen die 
gefundenen Zahlen sich für die Berechnung der Größe 4, verwenden. 


3. DaB die Wuchsstoffverteilung im zweiten Diffusionsversuch normal 
ist, besagt, daß der Wuchsstoff im Plättchen IV des ersten Diffusions- 
versuches fiir quantitative Bestimmungen geniigend rein ist. Wenn 
daher die unter 1 und 2 behandelten Größen bekannt sind, ist es möglich, 
den Beschleunigungswuchsstoff in der unreinen Wuchsstofflösung quan- 
titativ zu bestimmen. Dabei geht man in folgender Weise vor: Der 
Wuchsstoff in einem abgemessenen Teil des gereinigten Wuchsstoff- 
extraktes wird in ein Agarplättchen übergeführt, und es folgt Diffusion 
durch 3 Agarplättchen während einer passenden Zeit. Da die Größe 
AL; für den betreffenden Wuchsstoff bekannt ist, läßt sich aus Kawarkıs 


Tabellen der prozentuale Wuchsstoffgehalt des Plättchens IV für die 
gewählten Diffusionsbedingungen ermitteln; dieser mag z.B. 14,8% 
sein. Findet man nun im Plättchen IV a WAE, so ist der Wuchsstoff- 
gehalt des Pflanzenextraktes 9.1. 

€) Beschreibung der Ausführung eines Versuches. Um die oben ge- 
gebenen Ausführungen zu verdeutlichen, soll die quantitative Bestimmung 
des sauren Beschleunigungswuchsstoffes in Kartoffelschalen beschrieben 
werden. 

440 g Schalen wurden mit 381 com Äther extrahiert, 87 com Äther 
entsprechen somit 100 g Schalen. 

Der ätherische Extrakt wurde nach der Methode I gereinigt. 

1. Aus der Bestimmung der Diffusionsgeschwindigkeit (s. unten) 
geht hervor, daß der Wuchsstoff in Kartoffelschalen mit Auxin identisch 
ist ; die Wirkungskurve ist somit identisch mit der in Abb. 1 dargestellten. 

2. Bestimmung der Größe JE. Auf ein a-Plättchen wurden 18 com 
Extrakt getröpfelt, und es folgte erst 11/, Stunde Diffusion bei 20° durch 
3 Plättchen in einer b-Rôhre. Das 4. Plättchen wurde zu einem neuen 
Diffusionsversuch in einer c-Röhre bei denselben Diffusionsbedingungen 
benutzt. Das Ergebnis war das folgende: 





























Yan me a a 
100 ccm Agar ne Tki » iki ? 
I 1,08 37,6 0,132 1,4 0,185 
I 0,74 25,8 — — — 
III 0,57 20,0 0,124 0,6 0,062 
IV 0,47 16,4 0,093 1,4 0,131 
2,86 99,8 3,4 0,378 


he ist somit gleich ke = 0,111. Der theoretische Wert fiir Auxin a 
bei den gewählten Diffusionsbedingungen ist 0,124. Der Wuchsstoff im 
Plättchen IV bei dem ersten Diffusionsversuch ist somit genügend rein 
für quantitative Bestimmungen. 
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3. Quantitative Bestimmungen des Beschleunigungswuchsstoffes in 
Kartoffelschalen. 

Es wurden 2,6ccm des Extraktes auf ein b-Plättchen (Gewicht 
0,134 g) getröpfelt. Darauf Diffusion in einer c-Röhre durch 3 Agar- 
plättchen in 11/, Stunden bei 20°. Da der Wuchsstoff, wie aus (2) hervor- 
geht, Auxin ist, soll das vierte Plättchen bei den gewählten Diffusions- 
bedingungen 13,5% der gesamten Wuchsstoffmenge enthalten. Das 
Plättchen gab einen d-Wert von 0,52; 1 cem des Extraktes enthält somit 


er x Te 5 — 9,002 WAE. 100 g Schalen Frischgewicht enthalten 
somit 0,174 WAE. 


IV. Ergebnisse einiger quantitativen Bestimmungen 
der sauren Beschleunigungswuchsstoffe. 
1. Wuchsstoffbestimmung in Maismehl. 

75 g gemahlener Mais wurden mit 150 ccm Äther extrahiert. 

Präparat nicht gereinigt: 

0,34 ccm auf ein Plättchen 0,130g; d = 0,41 ~ 0,46 WAE pro 
100 cem Agar; Wuchsstoffgehalt pro 100 g Maismehl — 

1- 0,46-0,13- 150-100 _ 
TH 100 75 (0,35 WAE). 

Präparat nach der Methode I gereinigt: 

0,34ccm auf ein Plättchen 0,130g, d = 0,87 ~ 0,90 WAE pro 
100 cem Agar; Wuchsstoffgehalt pro 100g Maismehl = 

1 - 0,90 - 0,13 - 150 - 100 
TH 100 75 — 0,69 WAE. 

Präparat durch einmalige Diffusion gereinigt : 

1,2 ccm auf ein Plattchen 0,180 g getröpfelt; Plättchen IV d = 0,41 
~ 0,46 WAE pro 100 cem Agar; Wuchsstoffgehalt pro 100 g Maismehl — 
ress 2.02 + À = — 0,91 WAE (bei zweimaliger Diffusion war 

h2 L 
tr = 0.112). 











2. Wuchsstoffbesti g in Maismehl. 
75 g gemahlener Mais wurden mit 150 cem Äther extrahiert. 
Pro 100 g Maismehl wurde gefunden: 
Präparat nicht gereinigt: 0,70 WAE. 
Präparat nach der Methode I gereinigt: 0,98 WAE. 
Präparat durch Diffusion gereinigt: 1,30 WAE. 








3. W stoffbesti in Samen von Phaseolus vulgaris !. 


Samen von 1913. 

Pro 100g Samen wurde gefunden: 

Präparat nach der Methode I gereinigt: 0,00045 WAKE. 
Präparat durch Diffusion gereinigt: 0,00302 WAE. 


I Diese Bestimmungen sind von Frl. mag. scient. INGER JUEL ausgeführt worden. 
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Samen von 1939. 

Pro 100g Samen wurde gefunden: 

Präparat nach der Methode I gereinigt: 0,00158 WAE. 
Präparat durch Diffusion gereinigt: 0,00512 WAE. 


4. Wuchsstoffbestimmung in grünen Stengeln von Vicia faba. 
40 Stengel, Frischgewicht 60,7 g, mit 199 ccm Äther extrahiert. 
Pro 100g Frischgewicht wurde gefunden: 
Präparat nicht gereinigt: 0,21 WAE. 
Präparat nach der Methode I gereinigt: 0,24 WAE. 
Präparat durch Diffusion gereinigt: 0,32 WAE (bei zweimaliger 


Diffusion war 4 = 0,125). 


5. Wuchsstoffbestimmung in Kartoffelschalen. 


440 g Schalen wurden mit 381 ccm Äther extrahiert. 

Pro 100g Frischgewicht wurde gefunden: 

Präparat nicht gereinigt: 0,089 WAE. 

Präparat nach der Methode I gereinigt: 0,084 WAE. 

Präparat durch Diffusion gereinigt 0,174 WAE (bei zweimaliger 
Diffusion war À, = 0,111). 


6. Wuchsstoffbestimmung in Wurzeln von Armoracia. 


235 g Wurzeln von Armoracia wurden mit 275 ccm Äther extrahiert. 

Pro 100g Frischgewicht wurde gefunden: 

Präparat nicht gereinigt: 0 WAE. 

Präparat nach der Methode I gereinigt: (0,064 WAE). 

Präparat durch Diffusion gereinigt (0,074 WAE) (bei zweimaliger 
Diffusion war res = 0,80; der Wuchsstoff war somit nach der ersten 
Diffusion nicht genügend rein für eine quantitative Bestimmung). 

Aus den angeführten Bestimmungen geht hervor, daß die direkte 
Wuchsstoffbestimmung in ätherischen Pflanzenextrakten zu niedrige 
Werte gibt; häufig findet man nur die halbe Menge, in Phaseolus-Samen 
von 1913 wurden sogar bei der direkten Bestimmung nur 15% des bei 
dem Diffusionsversuch erhaltenen Wertes gefunden. 

Man könnte vielleicht aus der obigen Darstellung den Eindruck 
gewinnen, daß die beschriebenen Reinigungsmethoden schwierig und 
umständlich sind. Das ist indessen nicht der Fall. Wenn die Methoden 
einmal eingeübt sind, gehen sie leicht und schnell vonstatten. Und man 
wird immer bedenken müssen, daß die Zeit, die für Bestimmungen mit 
unzulänglichen Methoden verwendet wird, verloren ist. 
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Zusammenfassung. 

1. Es wird eine ausführliche Beschreibung der im pflanzenphysio- 
logischen Laboratorium zu Kopenhagen verwendeten Methode zur Be- 
stimmung der Beschleunigungswuchsstoffe gegeben. 

2. Weil die ätherischen Extrakte aus Pflanzenteilen außer den Be- 
schleunigungswuchsstoffen verschiedene Verunreinigungen und Hem- 
mungswuchsstoffe enthalten können, müssen die Extrakte vor der Be- 
stimmung der Beschleunigungswuchsstoffe fraktioniert und gereinigt 
werden. 

3. Durch ihre Löslichkeit werden die Stoffe des ätherischen Extraktes 
in 3 Fraktionen zerlegt, eine wasserunlösliche, eine neutrale und eine 
saure Fraktion. In dieser Abhandlung wurde nur die Bestimmung der 
Beschleunigungswuchsstoffe in der sauren Fraktion berücksichtigt. 

4. Weil die saure Fraktion außer Beschleunigungswuchsstoffen auch 
Hemmungswuchsstoffe enthält, muß sie weiter gereinigt werden. Die 
Diffusionsgeschwindigkeit der Beschleunigungswuchsstoffe ist bedeutend 
größer als die der Hemmungswuchsstoffe, und es ist daher im allge- 
meinen möglich, die saure Fraktion durch Diffusion so weitgehend 
zu reinigen, daß die Beschleunigungswuchsstoffe quantitativ bestimmt 
werden können. 
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UNTERSUCHUNGEN UBER DEN FORMWECHSEL 
DER CHROMOSOMEN IM GENERATIVEN KERN DES POLLENS 
UND POLLENSCHLAUCHS VON ALLIUM UND LILIUM. 


Von 
Hans MARQUARDT. 
Mit 26 Textabbildungen (60 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 16. Dezember 1940.) 


A. Einleitung. 

Der großen Zahl von neueren Arbeiten über den Feinbau der Chromo- 
somen in der Meiosis stehen verhältnismäßig wenige gegenüber, welche sich 
mit dem Formwechsel der Chromosomen im Mitosezyklus beschäftigen. Die 
Ursache für diese ungleiche Verteilung liegt im wesentlichen darin, daß 
die Bearbeitung zytogenetischer Fragestellungen zunächst eine Klärung 
des Verhaltens und des Baues der Chromosomen in der Meiosis erforderlich 
machte, während die Analyse des Chromosomenformwechsels in der Mitose 
weit mehr als ein rein karyologisches Problem erschien. Dazu kamen noch 
gewisse Schwierigkeiten in der Fixierung mitotischer Chromosomen, deren 
Feinbau trotz der allgemeinen technischen Fortschritte der Zytologie 
noch immer schwer zugänglich blieb. 

Gerade in den letzten Jahren haben aber die Formwechselvorgänge 
mitotischer Chromosomen von zwei Ausgangspunkten her auch in zyto- 
genetischer Hinsicht wieder erneute Beachtung erfahren. Einmai wird das 
alte Problem der morphogenetischen Kontinuität der Chromosomen über 
den Ruhekern hinweg, wo ja eine Auflösung ihrer individuellen Gestalt 
vor sich zu gehen scheint, zur Zeit nachhaltig bearbeitet (Kuwapa 1939; 
Kuwapa und Nakamura 1940). Zum anderen ergeben unsere eigenen 
Untersuchungen über die Wirkung der Röntgenstrahlen auf die Chromo- 
somen (MARQUARDT 1940/41; MARQUARDT und Ernst 1940), welche in 
steigendem Maße für das Verständnis röntgeninduzierter Mutationen zur 
Grundlage werden, eine klare Abhängigkeit der ausgelösten Strahlen- 
wirkung von dem jeweiligen Kernzustand der bestrahlten Zelle. Für beide 
Problemkreise ist aber eine möglichst weit vorgetriebene Kenntnis des 
mitotischen Chromosomenformwechsels gleichermaßen die unentbehr- 
liche Voraussetzung. Da wir nun an dieser Stelle noch eine empfindliche 
Lücke in unseren karyologischen Einsichten sehen, haben wir mit Hilfe 
einer in „Material und Methode“ im einzelnen beschriebenen Schmier- 
Preßtechnik und mit Hilfe der Mikrophotographie an Stelle subjektiver 
Beobachtungen am Präparat einen Versuch unternommen, den Feinbau 
mitotischer Chromosomen in den verschiedenen Kernphasen erneut 
eingehend zu bearbeiten. 
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Fiir die Untersuchung bedienten wir uns nun nicht des somatischen Ge- 
webes, sondern wählten uns die Formwechselerscheinungen am generativen 
Kern des Pollens, und zwar von der ersten haploiden Mitose bis zur Pollen- 
schlauchteilung. Gerade diese Kernphase eignet sich fiir derartige Ana- 
lysen des Chromosomenfeinbaues durch die besondere Größe der Chromo- 
somen vor allem in der Pollenkornmitose, und die haploiden Zellen sind 
in diesem Zeitraum für unsere Schmier-PreBtechnik sehr leicht zugänglich. 
Ferner fanden wir gerade bei einer Röntgenbestrahlung männlicher 
Gametophyten verschiedenen Entwicklungszustandes eine besonders 
klar ausgeprägte Abhängigkeit zwischen Kernzustand und der Häufigkeit 
auftretender Chromosomenmutationen (MARQUARDT und ERNST 1940), 
so daß die nunmehrigen Beobachtungen an den karyologisch so gut ge- 
eigneten Liliaceen die Ergebnisse der früheren Arbeit, die wir an Antir- 
rhinum durchführten, wesentlich zu ergänzen vermögen. 

Im einzelnen untersuchten wir die Pollenkornmitose bis zur Herstel- 
lung des Ruhekerns an einer Gartenform von Allium, während wir die 
Reifungsabläufe am generativen Kern und die Pollenschlauchmitose an 
Lilium analysierten. Dieser zunächst etwas störende Wechsel des Objekts 
bei der Erarbeitung des Chromosomenzyklus erwies sich infolge der ge- 
ringen Zahl der uns zur Verfügung stehenden Lilien als notwendig, weil 
letztere stark unter der Kälte des Winters 1939/40 gelitten hatten. Doch 
ergaben die auch an Lilium-Pollenkornmitosen vorgenommenen Fixie- 
rungen so sehr mit Allium übereinstimmende Ergebnisse, daß aus dem 
Übergang vom einen zum anderen Objekt keinerlei Schwierigkeiten 
für unsere Darstellung der Karyologie des generativen Kerns erwuchsen. 

An die Beschreibung des in den aufeinanderfolgenden Kernphasen 
beobachteten Feinbaus der Chromosomen im männlichen Gametophyten 
schließen wir noch als Anhang die Ergebnisse von Röntgenbestrahlungen 
des reifen generativen Kerns an. soweit sie sich in der Pollenschlauch- 
mitose offenbaren. Wir bringen aber dabei nur diejenigen pathologi- 
schen Bilder zur Darstellung, welche für die Analyse der Längsspaltungs- 
verhältnisse, d.h. also für unseren unmittelbaren Zusammenhang be- 
deutungsvoll sind; so beschäftigen wir uns auch in dem anschließenden 
theoretischen Teil ausschließlich mit den im Vordergrund des Interesses 
stehenden Fragen des Chromosomenformwechsels, und zwar mit der 
Natur des generativen Kerns im reifen Pollenkorn, mit den Längsspal- 
tungs- und Spiralisationsverhältnissen unter Einschluß der Röntgen- 
ergebnisse und schließlich mit dem Problem der morphogenetischen 
Kontinuität im Ruhekern. 


B. Material und Methode. 


Zur Verwendung gelangten Pflanzen von Allium albidum (Gartenform) mit 
n = 16, Lilium thunbergianum (var. aureum) und speciosum mit n = 12 Chromo- 
somen; bei beiden Arten verläuft die Meiosis normal, Störungen im Verlaufe der 
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Pollenreifung treten keine ein. Die Untersuchung der ersten Mitose des Gonen- 
kernes bei Allium nahmen wir an unmittelbar aus dem Freiland geholten Material 
vor. Antheren mit geeigneten Stadien wurden ausgedriickt, allzu hohe Anhaufungen 
von Pollen vorsichtig etwas ausgestrichen und danach sofort mit einem Tropfen 
pre u bedeckt [vgl. die Technik Marsuuras (1938/39) zur Analyse 
in der Meiosis]. Nach einer Einwirkung von 1 bis 
ci ersetzten wir das Wasser durch Essigsäurekarmin, erhitzten nahe zum Siede- 
punkt und legten das Deckglas auf. Durch starken Druck unter gleichzeitigem 
Absaugen der unter dem Deckglas hervorquellenden Flüssigkeit wird die Membran 
des Pollens zersprengt und die Kerne liegen außerhalb der Exine flach ausgebreitet 
und gut durchgefärbt zur Beobachtung bereit. Dieses zunächst für eine Unter- 
suchung der Spiralisationsverhältnisse im Chromosom viel zu roh erscheinende 
Verfahren erwies sich aus zwei Gründen als notwendig: Einmal ist durch die Aus- 
bildung der Exine eine exakte Beobachtung und Photographie der nahe an der 
Sichtbarkeitsgrenze liegenden Feinstruktur der Chromosomen nur bedingt mög- 
lich. Zum anderen befördert eine Pressung der Kerne das Sichtbarwerden der 
Chromosomenspiralen in überraschend starkem Maße; GerrLer (1935) machte 
an der Pollenmitose einer Allium-Art dieselbe Beobachtung, und die von Kuwapa 
(1939) mitgeteilten Bilder der somatischen Anaphase-Chromosomen aus einer 
unveröffentlichten Arbeit Aısımas scheinen mit einer ähnlichen Technik hergestellt 
worden zu sein. Für eine Beurteilung der verwendeten Preßtechnik ist weiterhin 
noch wichtig, daß es sich bei den hier photographierten Chromosomenbildern nicht 
um Zustände handelt, welche nur in vereinzelten Fällen sichtbar sind, sondern es 
zeigen praktisch alle Kerne eine gleiche Beschaffenheit. Vor allem die von GEITLER 
(1985, 1938a) dargestellten Vakuolisationseffekte an den Chromosomen fehlen fast 
v 

Den Kernsustand unreifer und reifer Pollen untersuchten wir außer an Allium 
weiterhin an Lilium thunbergianum und speciosum. Das aus dem Freiland unmittel- 
bar vor der Verarbeitung geholte Material wurde grundsätzlich nach der gleichen 
Technik behandelt, ohne aber in Leitungswasser vorgequollen zu werden. Je nach 
der Absicht, die man mit dem einzelnen Präparat verfolgt, die Untersuchung des 
Kerns als Ganzes oder die Struktur des einzelnen Chromosoms bzw. seiner Chroma- 
tiden, können die Kerne durch entsprechenden Druck auf das Deckglas mehr oder 
weniger ausgebreitet werden. 

Zur Analyse der weiteren Kernzustände im Entwicklungsgang des männlichen 
Gametophyten wurden Pollen zur Bestäubung gebracht: Eben geöffnete Blüten 
von Lilsum, bei denen eine Anthese noch nicht erfolgt war, wurden vormittags ab- 
geschnitten und einzeln in ERLEnMEYER-Kölbchen mit Wasser gestellt. Nachmittags 
oder erst am darauffolgenden Tage wurde mit Freilandpollen von Blüten mit 
geöffneten Antheren bestäubt. Nach 45—50 Min. und nach 1:/,—2 Stunden wurden 
Portionen von Pollen von der Narbe vorsichtig abgekratzt und in der üblichen 
Weise mit Eisessigkarmin gequetscht. Die Körner hatten in dieser Zeit alle eine 
starke Quellung erfahren oder bereits einen kurzen Pollenschlauch getrieben. 
Sollten Kerne in den Pollenschläuchen selbst analysiert werden, die für ein einfaches 
Abkratzen von der Narve bereits zu lang geworden waren, behandelten wir 
den Griffel nach der von Srraug (1939a und b) an Gasteria und Lilium ver- 
wendeten Technik: Abschneiden des Griffels und Präparation in 5% Rohrzucker- 
lösung, wobei sich die zopfartig untereinander zusammenhängenden Schläuche 
gerade bei dem hohlen Griffel von Lilium leicht isolieren lassen. Der größere Teil 
der so gewonnenen Schläuche wurde aus der Rohrzuckerlösung in einen Tropfen 
Essigsäurekarmin übertragen und bei mäßiger Erwärmung die meist stark störende 
Stärke im Pollenschlauch verquollen. Einen anderen Teil des Materials fixierten 
wir in Bouin Cleland und Medium Flemming, um es mit Gentianaviolett (OEHL- 
KERS 1940) zu färben. Die Ergebnisse beider Techniken entsprechen sich weitgehend, 
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doch ist der Feinbau der Chromosomen im Quetschpräparat um vieles klarer und 
durch die Flachlegung des Kerns wesentlich übersichtlicher. 

Die Analyse der Spiralisationsverhältnisse in den Ruhekernen und Mitosen 
erfolgte nicht durch einfache Beobachtung, die bei diesen Größenverhältnissen nur 
schwer zu sicheren Ergebnissen geführt hätte, sondern auf dem Umweg über die 
Mikrophotographie. Bei weitgehend „monochromatischem“ blaugrünem Licht 
(Zeiß-Lichtfilter) photographierten wir die Kerne, die sich schon durch die subjek- 
tive Beobachtung als hierfür geeignet auswiesen, bei sehr starkem Balgauszug 
der Kamera (80—95 em) mit dem 120fachen Apochromaten und einem 10fach 
vergrößernden Kompensationsokular. Durch eine nochmalige Vergrößerung des 
Negativs erhielten wir dann die an der Grenze des Auflésungsvermégens vom 
Licht liegenden Strukturen in einer GréBenordnung, welche beispielsweise eine 
genaue Auszählung der Spiralwindungen im Metaphasechromosom gestattete. 

Die Röntgenbestrahlungen nahmen wir in der sonst im Rahmen zytogenetischer 
Arbeitsweise üblichen Art vor: Reife Pollen wurden in dünner Schicht mit 3000 r 
bestrahlt (Apparatur Kocx und Srerzez, MüLrer-Metallix-Rôhre, 63 kV, 4 MA, 
20 cm Abstand, ungefiltert, 9 Min.) und danach sofort zur Bestäubung gebracht. 
Nach 3—6 Stunden konnten dann die Griffel zur 
Gewinnung der Pollenschlauchmitosen aufpräpariert 
werden. 

Optik: Binokulares Stativ Seibert und Zeiß, 

Öl-Immersion 100 x (Seibert), ZeiB - Apochromat 
120 x, Okulare 10, 12,5 und 15 x. Mikrophoto- 
graphische Einrichtung von Zeiß. 





€. Besehreibender Teil. 
I. Die Pollenkornmitose von Allium. 


1. Prophase, Metaphase. 

Wir beginnen unsere Besprechung der 
ersten Mitose im Pollenkorn mit dem Spiral- 
stadium (Kuwapa 1939), und zwar mit einer 
Phase, in der die Chromosomen schon über 
längere Strecken deutlich zu verfolgen sind. A An 
Die Analyse der Einzelheiten des Überganges  Chromosom im späten Spiral- 
vom Ruhekern zu diesem, bereits der frühen ikea, Yo nr 
Prophase zugehörigen Stadium umgehen wir 
hier, da sie eine genauere Kenntnis des Anaphasezustandes der Chromo- 
somen in der vorhergehenden Mitose — der zweiten Teilung der Meiosis — 
voraussetzen würde, die zunächst außerhalb des Bereichs unserer Unter- 
suchungen bleiben soll. Die Chromosomen zeigen in dem Spiralstadium 
noch verhältnismäßig lose Restspiralen aus dem vorhergehenden Mitose- 
zyklus und verlaufen in unregelmäßigen Windungen im Kernraum; 
zunächst sind diese Spiralen in wechselndem Grade bald enger bald 
weiter, und das Chromosom dabei noch so zart, daß es bei unserer Technik 
meist in kleinere Stücke zerbricht. Mit seiner allmählichen Verfestigung 
geht eine Lockerung der Restspiralen parallel; Abb. 1 zeigt den Verlauf 
eines ganzen Chromosoms in dieser Phase bereits erfolgter Verfestigung, 
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das wir zunächst ohne Berücksichtigung seiner inneren Struktur ge- 
zeichnet haben. Bereits in dem vorhergehenden druckempfindlichen 
Zustand der Chromosomen läßt sich ebenso wie in dem späteren 
Stadium der Abb. 1 einmal bereits die Gliederung des Chromosoms 
in zwei Chromatiden klar erkennen. Zum anderen weisen die Chroma- 
tiden selbst einen charakteristischen Feinbau auf: sie verlaufen 
nicht als glatte Fäden nebeneinander, sondern erscheinen an ein- 
zelnen Stellen auf den ersten Blick deutlich in Chromomeren gegliedert 
zu sein (Abb. 2a und b). Eigentümlicherweise entsprechen sich nun die 
„Chromomeren‘“ auf den Schwesterchromatiden meistens nicht, wie man 
es eigentlich von diesen Struktureigentümlichkeiten des Chromosoms 


A 





a b a b 
Abb. 2a und b. Allium albidum. Pollenkornmitose. Photographie und halbschematische 
Strichzeichnung cinzelner Ch te im Spiralstadium, Vergr. a: etwa 3500, 





b: etwa 4500mal 


erwarten sollte, sondern sie sind zwar ungefähr in gleicher Anzahl auf 
einem bestimmten Chromosomensegment vorhanden, doch bald alter- 
nierend, bald in gleicher Höhe aber mit unterschiedlichem Ausprägungs- 
grad auf beiden Chromatiden. Eine genauere Analyse dieser Erschei- 
nung ergibt daher, daß es sich nicht um echte Chromomeren handelt, 
sondern tatsächlich um die Windungen der neuen Chromatidspiralen; 
besonders in dem rechten Chromatid des in Abb. 2b photographierten 
und gezeichneten Chromosomensegmentes wird die Spiralnatur dieser 
Struktur vielleicht deutlich. Die dem laufenden Mitosezyklus eigene 
Spirale läßt sich somit bereits in einem frühen Spiralstadium nachweisen, 
in dem die Chromosomen — wenn auch noch brüchig — erstmals im 
fixierten und gepreßten Präparat über längere Strecken hin verfolgbar 
sind und ihre alte Spirale noch nicht vollständig gestreckt haben. Die 
neue Spirale selbst erscheint dabei in einer so geringen Ganghöhe 
(Durchmesser), daß an den Windungsstellen leicht der Eindruck von 
feinen Chromomeren entsteht. 

Mit fortschreitender Prophase erfolgt eine allmähliche Streckung 
der Restspiralen, und gleichzeitig erfährt die Anzahl der Umwindungen 
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der Schwesterchromatiden, die in dem frühen Spiralstadium noch zahl- 
reich vorhanden waren, eine nachhaltige Reduktion. In diesem Stadium 
der Prophase, der ,,Spiralprophase“‘ Strauss (1938), sind die Chromosomen 
schon etwas kompaktere Gebilde, die Spiralen treten somit etwas klarer 
in Erscheinung, ohne aber ihre Ganghöhe wesentlich verändert zu 
haben. Die zwei aus einem einzelnen Kern heraus photographierten 
Chromosomen (Abb. 3a und b) mögen diesen Zustand veranschaulichen. 
Der gegenüber den beiden 
Chromosomen stärker vergrö- 
Berte Schenkel (Abb. 3c) eines 
Chromosoms desselben Kerns 
läßt nun in seinen Chromatiden 
noch eine weitere wesentliche 
Baueigentiimlichkeit erkennen. 


















a b ce 
Abb.3. Allium albid Pollenkor tose. a und b: Chromosomen nak mittleren Prophase. 
ce: Photographie und ee eines Ch t Vierfachstruktur. 





Vergr.a und b: etwa 3000, c: etwa 4000mal. 


Das rechte Chromatid zeigt an dem in der halbschematischen Strichzeich- 
nung dargestellten Segment eine klare Doppelnatur, und zwar scheinen 
bereits in diesem frühen Stadium zwei Halbchromatiden in jedem Chro- 
matid unabhängig nebeneinander zu liegen; denn wir erkennen an der 
bezeichneten Stelle, daß innerhalb des Chromatids voneinander getrennte, 
parallel angelegte Spiralwindungen — scheinbare „Chromomeren“ — 
vorhanden sind. Bereits nach erfolgter Streckung der Restspiralen und in 
einem Zustand, in dem das Chromosom als Ganzes gegenüber früher etwas 
größer dimensioniert erscheint, ist somit die Vierteiligkeit des Chromo- 
soms bei unserer Technik photographisch nachweisbar. Es ist dabei in 
diesem Stadium auf Grund der nur über kurze Strecken klar zu verfolgen- 
den Halbchromatiden nicht ganz sicher auszumachen, aber doch sehr 
wahrscheinlich, daß ebenso wie die Chromatiden unabhängig voneinander 
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ihre Spiralen anlegten auch die Halbchromatiden erst nach ihrer Spaltung 
zur Spiralisation gekommen sind oder sie in einer Weise durchgeführt 
haben, daß sie einander parallel oder nur lose umeinander gewunden 
zu liegen gekommen sind. 

In der späten Prophase, in der sich die Chromosomen nun schon der 
Kürze der Metaphasechromosomen genähert haben, ändert sich im Fein- 
bau der Chromosomen nicht sehr viel; wesentlich für das Verständnis 
der Verkürzung von den Chromosomen ist aber, daß wir in unseren 
Präparaten im bisherigen Verlauf der Prophase keine Zunahme in der 
Ganghöhe der einzelnen Spiralen feststellen konnten, worauf doch 





te der nn 











mit Achtfachstruktur; Deutungsversuch des Baues vom linken Chromatid in der 
Strichzeichnung zu c. Vergr. etwa 4000mal. 


zunächst das Dickerwerden der Chromosomen zu beruhen scheint. Wir 
finden vielmehr bei ungefähr gleichbleibender Ganghöhe der Spiralen 
eine parallel der Größenzunahme des Chromosoms gehende Verdickung 
der Chromatid- und Halbchromatidspiralen selbst, so wie wir es in Abb.4a 
und b an zwei Chromosomen photographierten und zeichneten. In beiden 
Chromosomen sind an verschiedenen Stellen innerhalb der Chromatiden 
die Halbchromatidspiralen deutlich, die sich in dem kurzen Schenkel 
des Chromosoms der Abb. 4b umeinander winden. Das Chromosom 
der Abb. 4c stammt aus demselben Kern wie dasjenige in 4a und 
zeigt eine bemerkenswerte Strukturbesonderheit, wie sie uns in späteren 
Stadien in ähnlicher Form wiederbegegnen wird: der ganze Chromo- 
somenkörper ist wohl unter der intensiveren Einwirkung der quellenden 
Vorbehandlung mit Leitungswasser vor Essigsäurekarmin stärker ge- 
quollen und zeigt einen wesentlich aufgelockerten Bau. Das links gelegene 
Chromatid — das Schwesterchromatid ist außerhalb der Scharfein- 
stellung — enthält offensichtlich keine zwei Halbchromatidspiralen mehr, 
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sondern erweckt den Eindruck stärkerer Aufteilung etwa in 3—4 Elemente; 
wir können aber auf Grund unserer Präparate dieses Stadiums eine genaue 
Zahl nur schwer ermitteln (vgl. die halbschematische Strichzeichnung) 
und wollen auch derartigen Bildern nicht unbedingt eine strenge Realität 
zuerkennen und die Möglichkeit eines Artefaktes offen lassen. Immerhin 
erhalten wir somit bereits in der mittleren bzw. späten Prophase einen 
Hinweis auf das Vorhandensein eines weiteren Unterelementes im 
Chromosom, aus denen sich die bisher beobachteten Halbehromatiden 
zusammensetzen. 

Erst mit der Erreichung der Metaphase werden die bisher nur flach 
erscheinenden Windungen der Halbehromatidspiralen in ihrer Ganghöhe 





a b c 
Abb. 5a—c. Allium albidum. Pollenkornmitose. Chromosomen der Metaphase. 
Photographie und halbschematische Strichzeichnung. Vergr. 3500mal. 


steiler und ihre Zahl geht gegenüber der Prophase etwas zurück. 
In diesem Zustand ist es möglich, die Anzahl der einzelnen Windungen 
mit einiger Exaktheit zu zählen; sie beträgt pro Chromosomenschenkel 
der median bzw. nahezu median inserierten Chromosomengruppe durch- 
schnittlich 10,1 + 0,3 (in 4 Kernen ausgezählte Schenkel) und ist somit 
verhältnismäßig geringen Schwankungen unterworfen (o = 1,2). In 
Abb. 5a und b haben wir zwei derartige Chromosomen mit nahezu media- 
ner Insertion photographiert; während das erste Chromosom die Halb- 
chromatidspiralen innerhalb der Chromatiden eng zusammengepreßt 
enthält und somit fast das Bild einer einfachen Spirale im Chromatid 
bietet, verlaufen in dem zweiten Chromosom die Spiralen etwas lockerer 
in der bei der Prophase schon beschriebenen Art parallel nebeneinander. 
Der gute Fixierungszustand der Chromosomen in der Metaphase läßt nun 
noch eine Aussage über den Zustand der Chromatiden in der nur schwach 
färbbaren Kommissur (Insertionsstelle) zu: wie dasChromosom der Abb. 5c 
ausweist, welches eine subterminale, im Präparat wohl etwas ausgezogene 
Insertionsstelle besitzt, setzt sich auch in diese Partie die Spiralisation 


Planta Bd. 31. 4 
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fort. Die Tatsache der Achromasie oder besser der geringeren Färbe- 
kraft dieses bewegungsphysiologisch bedeutungsvollen Chromosomen- 
segmentes ist also nicht eine Folge unterbrochener Spiralisierung, 
sondern beruht auf anderen, mit dieser grob-morphologischen Fest- 
stellung wohl nicht in Zusammenhang stehenden Ursachen. 

2. Anaphase, Telophase, Ruhekern. 

Mit der Trennung der beiden Chromatiden und der Wanderung dieser 
nunmehrigen ,,Tochterchromosomen“ zu den Polen erfahren die Be- 
zeichnungen der charakteristischen Bestandteile des Chromosoms einen 
gewissen Wechsel: was in der Metaphase noch als Chromosom bezeichnet 
wurde und wohl von den früheren Stadien her bis zum Augenblick der 
Anaphasebewegung von einer gemein- 
samen Hülle, der Chromosomenmatrix, 
umgeben wurde, die spätestens zu 
diesem Zeitpunkt funktionslos wird 
und verschwindet, ist jetzt aufgespal- 
ten in zweiselbständige Chromosomen, 
die ihrerseits wieder eine Matrix be- 
sitzen. Es ist dabei nicht ausgeschlos- 
sen, daß diese nunmehr selbständig in 
Erscheinung tretende Hülle bereits in 
der Pro- und Metaphase innerhalb der 
Chromosomenmatrix als eigene Chro- 
matidmatrix vorhanden war. Was 
wir nun innerhalb dieser Matrices in der Pro- und Metaphase als ,,Chro- 
matid‘‘ bezeichneten, stellt sich jetzt in der Anaphase und den folgenden 
Stadien als Chromosom dar, und die früheren ,,Halbchromatiden“ sind 
nunmehr die beiden Chromatiden des Tochterchromosoms geworden. 

Entsprechend den Befunden der meisten Untersucher ist es auch in 
unseren Präparaten nicht einfach, klare Bilder des inneren Baus der 
Anaphasechromosomen zu erhalten, und die Mannigfaltigkeit der Fixie- 
rungsartefakte ist hier groß. Da wir aber bereits in den vorhergehenden 
günstigen Stadien zu bestimmten durch die Photographie gestützten 
Behauptungen und Einsichten bezüglich des Feinbaus gelangt sind, ist 
es nicht schwer, auch über das Chromosom in diesem etwas schwierigeren 
Zustand wohlbegründete Aussagen zu machen, ohne der Gefahr einer 
Heranziehung ausgesprochener Artefakte als realer Struktur allzusehr 
ausgesetzt zu sein. — Zunächst erfahren die Chromosomen in der Anaphase 
eine nochmalige, geringe Verkürzung; während in vielen Chromosomen- 
schenkeln die beiden Chromatiden — die früheren Halbehromatiden — 
parallel zueinander liegen, finden sich nicht selten auch ein bis mehrere 
Umwindungen zwischen diesen Strukturelementen (vgl. Abb. 6, linker 
Chromosomenschenkel). Die Spirale dieser Chromatiden selbst ist jedoch 
meistens nicht deutlicher als in der herangezogenen Photographie des 
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Anaphasechromosoms. In der beigegebenen Strichzeichnung haben wir 
versucht, wenigstens fiir den linken Schenkel die nur mit Miihe sicht- 
baren Windungen etwas mehr zu verdeutlichen.- Vorausgesetzt, daß wir 
mit dieser Deutung des fixierten Bildes nicht ein allerdings in vielen 
Chromosomen in gleicher Weise erzieltes Artefakt als reale Struktur 
nehmen, würde daraus folgen, daß einmal die Anzahl der Windungen 
gegenüber der Metaphase nicht oder nur wenig abgenommen hat, und 
andererseits das Chromatid weiterhin an Dicke und damit auch an 
Ganghöhe gewann. 

Nach der Ankunft der Chromoscımen an den Polen, die dort eine 
allmähliche Zusammendrängung auf einen kleinen Raum erfahren, 
setzt eine fortschreitende Auflockerung ein. Die gesamten Chromosomen 





Abb. 7. Allium albidum. Pollenkornmitose. Chromosomen der Telophase. Photographie 
und halbschematische Strichzeichnung. Vergr. etwa 3500mal. 


verlieren zunächst an Färbekraft, und der in der Anaphase selbst so 
wenig sichtbar zu machende innere Bau der Chromosomen beginnt in 
bestimmter Weise wieder hervorzutreten. Im einzelnen scheint dabei 
die früher dunkel färbbare Chromosomenmatrix eine Veränderung in 
der Weise erfahren zu haben, daß sie weniger deutlich wird und den 
Chromatiden etwas mehr Raum läßt. Diese selbst, die in der vorher- 
gehenden Bewegungsphase kaum etwas von einer inneren Struktur, ihrer 
Spirale, sehen ließen, sind nun gleichfalls viel blasser gefärbt und sehr 
stark aufgelockert. Eigentümlicherweise bieten die beiden Chromatiden 
nur in verhältnismäßig seltenen Fäller «as Bild zweier klarer Spiralen, 
so wie es etwa in der Metaphase und in gewissem Umfang auch noch in 
der Anaphase der Fall war. So können wir zwar an dem gegenüber den 
übrigen Chromosomen ungefähr die „Schlankheit‘‘ der Anaphase auf- 
weisenden Chromosom 1 (Abb. 7) eine derartige Doppelspirale mit 
Sicherheit noch aufweisen. In den übrigen Chromosomen aber, die 
zum Teil um das doppelte dicker erscheinen, ist eine klare Zweiteilig- 
keit nur noch mit viel gutem Willen feststellbar, und man erhält in 
allem den Eindruck, als hätten wir es mit mehr als nur zwei spiraligen 
Elementen zu tun. Besonders das Chromosom 2 unserer Abbildung 
läßt sich mühelos in der Richtung deuten, daß die zwei Chromatiden 
44* 
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sich wiederum aus zwei Strukturen niederer Ordnung zusammensetzen, 
die nunmehr durch die Auflockerung des ganzen Chromosomenkérpers 
zum Auseinanderweichen Platz gefunden haben, nachdem sie in den 
vorhergehenden Stadien als „compound spiral‘ (Kuwapa 1939) inein- 
ander gepreßt lagen. Wir finden somit in einem frühen Telophasekern 
nebeneinander Bilder, wel- 
che teils auf eine Zweitei- 
ligkeit, teils auf eine Vier- 
teiligkeit hinweisen, wie sie 
NeseL (1933), NeBeL und 
RurtLe (1936) bereits in 
ihren Präparaten sahen. 
Diese telophasische Auf- 
lockerung führt schließlich 


Abb.8. Allium albidem. „ Polseisiämitese. Telo- zusammen mit einer fort- 
hasische Auflockerung der Chromosomen. Pfeile: : . 
ge = schreitenden Verkleinerung 


verlaufender Chromatiden. 

mug etwa 3000mal. des von den Chromosomen 
eingenommenen Raumes zu 
einer Verwischung der Grenzen zwischen den einzelnen Chromosomen 
selbst. Wir erhalten jetzt einen gleichmäßig mit ziemlich grobfädigem 
chromatischem Material erfüllten Kernraum, wobei gegenüber der frühen 
Telophase wieder eine gewisse Zunahme der Färbekraft und der „Kon- 
sistenz‘‘ der einzelnen Chromosomenelemente zu verzeichnen ist (Abb. 8). 
Wir können daher auf Grund dieser 
Verhältnisse mit ziemlicher Sicherheit 
annehmen, daß die einzelnen Fäden 
zum größten Teil die Chromatiden der 
früheren Anaphasechromosomen dar- 
stellen, die nunmehr etwas auseinander- 
gerückt sind, weitgehend einander 
parallel verlaufen (Abb. 8, Pfeile) und 
ihre frühere Spirale wohl etwas ge- 
streckt haben. Die in der frühen Telo- 
Abb. 9. Allium albidum. Ausschnitt phase vorübergehend erschienene Vier- 
— RE Re teiligkeit des Chromosoms ist jetzt 
rung der in der halbschematischen wahrscheinlich wieder etwas in den 
a og oon Hintergrund geriickt; doch kénnen wir 
nicht mit Bestimmtheit sagen, ob das 
ganze uniibersichtliche Fadenwerk an verschiedenen Stellen nicht doch, 
wie in der späteren Telophase, durch eine weitere Unterteilung der 

Chromatiden hervorgerufen erscheint. 

Im weiteren Verlauf der Entwicklung erfährt dieser uunmehr ent- 
standene Tochterkern die endgültige Umformung zum typischen Ruhe- 
kern. Den ganzen Raum erfüllt jetzt ein nicht eigentlich granulär 
erscheinendes, sondern eher in wechselndem Grade feinfädiges Gewirr 
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chromatischen Materials. Wenn wir so weit gehen wollen und den in 
unseren fixierten und gepreBten Kernen photographierten Strukturen 
eine gewisse Realität zusprechen, so können wir etwa aus der in Abb. 9 
durch einen Pfeil markierten Gegend folgendes ablesen, was wir in der 
nebenstehenden Strichzeichnung zu verdeutlichen versuchen: Einzelne 
kurze Strecken des Fadenwerkes weisen eine ziemliche Dicke auf und 
erscheinen nicht selten aus zwei Elementen halben Umfangs zusammen- 
gesetzt. An anderen, häufigeren Stellen treten diese Strukturen halben 
Umfanges selbständig, teils parallel zueinander, teils unabhängig auf. 
Auch diese erscheinen dabei noch nicht als die letzten Strukturen, 
sondern tragen verschiedentlich einen deutlichen Längsspalt und erweisen 
sich damit wiederum aus zwei feinen Elementen zusammengesetzt. Auch 
diese feinsten Fäden lassen sich nicht selten über gewisse Strecken hin 
deutlich einzeln verfolgen. Von Bedeutung ist dabei, daß alle diese 
Strukturen, auch die feinsten, nicht glatt erscheinen, sondern unregel- 
mäßig-chromomerenartig gebaut. Entsprechend unseren Feststellungen 
in der Prophase müssen wir hier vermuten, daß es sich dabei wiederum 
um die Andeutung einer sehr niederen Spirale handelt. 

Eine Deutung dieser zunächst ohne begriffliche Festlegung auf die 
Einzelbausteine eines Chromosoms ausgehandelte Gestaltung im Ruhe- 
kern ist nun von unseren Ergebnissen aus der vorhergehenden Mitose 
nicht schwierig. Das feinste fädige Element im Ruhekern stellt das schon 
teilweise in der frühen Telophase in Erscheinung getretene Halbchromatid 
dar, welches in einer kaum ausgeprägten Spirale verläuft. An vielen 
Stellen schließen sich zwei Halbehromatiden zu einer entsprechenden 
Einheit größeren Umfangs, dem Chromatid, zusammen und auf kurze 
Strecken vereinigen sich die zwei Chromatiden vorübergehend zu einem 
locker gefügten, nunmehr bezüglich seiner fädigen Bausteine vollständigen 
Chromosom. 

Diese Analyse des Ruhekerns ergibt somit ein Bild des Chromosomen- 
zustandes, das sich lückenlos an die Beobachtungen früherer Stadien 
anschließen läßt und, wie in der Telophase, in wechselndem Grade bald 
die Ein-, Zwei- und Vierteiligkeit des Chromosoms zeigt. Wie in allen 
Untersuchungen karyologischer Verhältnisse an fixiertem Material bleibt 
aber gerade an dieser Stelle die Alternative „reale Struktur oder Fixie- 
rungsartefakt“ mehr denn sonst offen, und wir werden daher unsere 
Ergebnisse im theoretischen Teil bei der zusammenfassenden Betrachtung 
einer gewissenhaften Prüfung in dieser Hinsicht zu unterziehen haben. 


II. Die Entwicklung des generativen Kerns von Lilium 
bis zur Pollenschlauchmitose. 
1. Der Ruhekern bis zur Bestäubung. 
Unsere Untersuchungen an Lilium setzen mit dem ruhenden gene- 
rativen Kern ein, wie er nach Ablauf der ersten haploiden Mitose in der 
männlichen Gone formiert wird. Seine Struktur entspricht weitgehend 











682 Hans Marquardt: Formwechsel der Chromosomen im generativen Kern 


der bei Allium im entsprechenden Zustand bereits beschriebenen: Das 
chromatische Material erscheint in stark aufgelockerter, feinfadiger Form 
von wechselnder Stärke, wobei gegenüber Allium jedoch eine größere 
Anzahl von dichterer Aggregation der einzelnen Fäden vorhanden ist, 
welche als ‚kleine Chromozentren‘‘ oder hetero- 
chromatische Chromomeren in verschiedenem 
Ausprägungsgrad erscheinen (Abb. 10). 

Mit fortschreitender Reife der Anthere 
und des Pollens vollziehen sich nun am ge- 
nerativen Kern charakteristische Veränderun- 
gen, welche wir bei einer anderen Pflanze, 
Antirrhinum majus, bereits in groben Um- 
rissen beschrieben haben (MARQUARDT und 
Abb. 10. Lilium thunbergia. ENST 1940): Zunächst läßt sich im Kern- 
num. Generativer Kern nch raum bedeutend weniger Chromatin färben, 
Ania. “4 gas und die Verteilung des Chromatins wird deut- 

lich inhomogener. So konzentriert sich be- 
sonders an den Stellen der bereits im typischen Ruhekern vorhandenen 
heterochromatischen Chromomeren das chromatische Material zu deut- 
lich auch über längere Strecken hin verfolgbaren Fäden von gewisser 
Dicke, welche on zweiteiligen Bau aufweisen (vgl. Abb. 11). In 
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Abb. 11. Lilium thunbergianum. Ausschnitt aus dem generativen Kern im Übergang zum 
Spiremkern. Pfeile: Markierungen der in der halbschematischen Strichzeichnung 
wiedergegebenen Stellen. Vergr. etwa 1700mal. 


Analogie mit dem bei Allium und Lilium beschriebenen vorhergehenden 
Ruhestadium handelt es sich dabei wahrscheinlich um eine zeitweilige 
Vereinigung der Halbchromatiden und Chromatiden zu einem lockeren 
Chromosom. Und ebenso wie dort finden wir auch hier an anderen 
Stellen im Kern Zustände, welche sich teils als einfach verlaufende 
Chromatiden und teils als selbständige Halbchromatiden auffassen 
lassen, welche wieder den stets beibehaltenen fein-spiraligen Verlauf 
zeigen. 

Dieses hier beschriebene Erscheinungsbild ist nun kein stationäres, 
sondern eine aus dem gleitenden Übergang von der vorausgegangenen 
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typischen Ruhe zu einem anders gearteten Zustand herausgegriffene 
Übergangsphase. Mit der vollendeten Reifung des Pollens in der Anthere, 
ein Vorgang, der in dem Augenblick der vollzogenen völligen Lösung der 
Pollenzelle aus dem Gewebeverband und ihrer Anpassung an die neue 
Umwelt, die freie Atmosphäre, ab- 
geschlossen ist, entsteht auch im 
generativen Kern ein entsprechender 
charakteristischer stationärer Zu- 
stand mit folgenden, färberisch dar- 
stellbaren Eigentümlichkeiten: Der 
Kern hat alle Züge eines typischen 
Ruhekerns verloren. An Stelle der 
granulären bzw. fädigen Erfüllung 
des Kernraumes mit chromatischem Abb. 12. Lilium thunbergianum. Genera- 
Material sind über weite Strecken “Vr Kern Im reiten Palm (Üpiremkern). 
klar hervortretende Chromosomen- 

fäden getreten, die mehr oder weniger locker verlaufen. Fast wäre man 
versucht, dieses Bild als Prophase anzusprechen, wenn die Chromosomen 
dazu nicht zu dünn und in ihrer Kontur zu unregelmäßig wären (Abb. 12). 








Abb. 13a und b. Lilium Einzelne Chromosomensegmen te des generativen Kerns 
im reifen Pollen 0m Vergr. a: etwa 2500, b: etwa 3000mal. 





Im einzelnen verlaufen die Fäden in unregelmäßigen Windungen, wo- 
bei an verschiedenen Stellen noch deutlich die Restspirale in Erscheinung 
tritt. Auffällig ist jedoch, daß diese alte Spirale verhältnismäßig weit- 
gehend gestreckt ist und sich innerhalb der Fäden nur an oft weit aus- 
einanderliegenden Stellen durch mehrere regelmäßige Spiralwindungen 
verrät (Abb. 13a und b). Die Dicke der Fäden ist nicht, wie wir es 
sonst etwa im Rahmen einer Kernteilung finden, weitgehend konstant, 
sondern unterliegt oft auf kürzesten Strecken ausgeprägten Schwankungen ; 
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so finden wir beispielsweise in Abb. 13a, daß das links von oben nach 
unten verlaufende Element zunächst in sehr dünnem Zustand beginnt, 
mit den zwei nicht besonders hervortretenden Rest-Spiral-Windungen 
einen gewissen Umfang erreicht, um danach im weiteren Verlauf bald noch 
zu-, bald wieder abzunehmen. Dabei erscheinen diese färbbaren Fäden 
nicht an allen Stellen einfach strukturiert, sondern erweisen sich deutlich 
als aus zwei Bestandteilen zusammengesetzt, die eng zusammenliegen. 
Diese Tatsache gibt uns somit eine Deutungsmöglichkeit für die beschrie- 
benen fädigen Strukturen an die Hand : Offensichtlich handelt es sich dabei 
um Chromosomen, welche aus zwei Chromatiden zusammengesetzt sind 
und damit denselben charakteristischen Bau wie in der vorhergehenden 
Ana- und Telophase besitzen. Es besteht gegenüber jenen Stadien nur 
insofern ein Unterschied, als sich einmal diese Doppelstruktur nicht über 
das ganze Chromosom zu erstrecken scheint, sondern die Chromatiden 
bald deutlich hervortreten, bald zu einem einheitlichen Körper zusammen- 
gepreßt sind, und durch dieses Verhalten den beschriebenen Wechsel 
im Umfang des Chromosoms bedingen. Zum anderen hat sich die gegen- 
seitige Lagebeziehung der Chromatiden zueinander gegenüber den bei 
Allium beschriebenen Verhältnissen etwas geändert. Während sie dort 
und bei einer Reihe weiterer Objekte in einem Chromosomenschenkel 
nicht oder nur wenige Male umeinander gewunden waren, finden wir hier 
einen weit höheren Umwindungsgrad, und wir können in den relativ 
kurzen Chromosomensegmenten der Abb. 13a (rechtes Chromosom) und 
denjenigen der etwas stärker vergrößerten Abb. 13b schon mehrere Um- 
schlingungen feststellen. 

Die Chromatiden weisen in diesem Zustand eine Spiralstruktur auf, 
welche sich in fast allen Kernen mit wechselnder Klarheit ausprägt und 
auch in unseren bisherigen Abbildungen sichtbar ist, ohne aber im ein- 
zelnen eine weitere Analyse zuzulassen. Bei einer genauen Durchsicht 
unserer Photographien lassen sich aber einige wenige Stellen finden, 
wo der Feinbau der Chromatiden sich etwas besser erhielt und färbbar 
wurde. So haben wir in Abb. 14 einige typische Bilder zusammengestellt, 
welche folgende Verhältnisse zeigen: Erscheint das Chromosom als ein- 
heitlicher Körper, ohne daß die Chromatiden als solche hervortreten, 
können wir an günstigen Orten deutlich zwei ineinanderliegende Spiralen 
mit einer ausgesprochenen Ganghöhe erkennen, die in Abb. 14a über 
einige Windungen hin verfolgbar sind. Haben wir dagegen die Chroma- 
tiden räumlich etwas mehr auseinandergerückt vor uns, so beobachten 
wir ein Bild zweier nebeneinanderliegender Spiralen, welches jedoch 
meist nicht so ganz eindeutig deutbar ist. In gleitendem Übergang 
von diesem Zustand, den die Abb. 14b zeigt, finden wir weiterhin 
Chromosomen, deren Struktur auf das Vorhandensein von mehr als 
zwei Spiralen weist; so sehen wir beispielsweise in der Abb. 14c eine 
häufiger auftretende stärkere Verbreiterung des Chromosoms, welche 
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nicht einfach den Eindruck zerflossener Matrix macht, sondern noch 
andere, festere Elemente enthält. Wenn auch eine restlose Analyse gerade 
dieser Besonderheit im Feinbau des Chromosoms in unseren Präparaten 
noch nicht recht gelingen will, ist es doch sehr wahrscheinlich, daß wir hier 
wieder einen Hinweis auf die bereits in der späten Prophase, Telophase 
und dem darauffolgenden typischen Ruhekern sich anzeigende Vierteilig- 
keit des Chromosoms haben. Alle Erscheinungsformen des Feinbaus, 
welche in diesem Stadium des ruhenden Kerns zu erhalten sind, lassen 
sich somit in unserem Material nur dann befriedigend deuten, wenn 
wir auch hier mindestens eine über zwei hinausgehende Anzahl von 
Elementen im Chromosom annehmen. Ob es sich im einzelnen dabei 
um vier oder vielleicht 
schon um mehr Chro- 
monemata handelt — 
Abb. 14c und die große 
Zahl ähnlicher Bilder läßt 
einen Gedanken daran 
möglich erscheinen —, 
vermögen wir nieht mit 
ausreichender Sicherheit 





a b e 
festzustellen. Abb. 14a—c. Lilium speciosum. Feinbau der Chromo- 
Zusammenfassend er- somen im Spiremkernstadium. a und b: Doppelspiralen. 
. : m À c: Chromosomenende mit stärkerer Aufspaltung. 
gibt sich somit, daB die Vergr. etwa 5500mal. 


typischen  Ruhekerne, 
wie sie nach AbschluB der Pollenkornmitose sich bilden, eine tief- 
greifende Umwandlung erfahren, welche wir am generativen Kern im 
einzelnen untersuchten: Mit fortschreitender Reifung des Pollens werden, 
ohne daß der Kern in eine typische Mitose eintritt, die Chromosomen 
sichtbar. Sie bestehen als langgestreckte Fäden aus zwei Chromatiden, 
welche in hohem Maße umeinander gewunden sind und bald eng zusam- 
mengepreßt, bald locker erscheinen. Sie besitzen deutliche Spiralstruktur 
und sind vermutlich ihrerseits aus mindestens zwei, vielleicht aus vier 
Halbehromatiden zusammengesetzt. 

2. Der Kern nach der Bestäubung (Quellung, Pollenschlauchmitose). 

Mit der Ankunft des Pollenkornes auf der Narbe ändert sich der 
physiologische Zustand dieser Zelle grundlegend; es setzt zunächst mit 
Hilfe der Feuchtigkeit des Narbenschleimes eine rasch erfolgende Quel- 
lung ein und nach etwa 1—3 Stunden bei unserer Versuchsanordnung 
beginnt die Ausbildung des Pollenschlauches. Parallel mit dieser Änderung 
erfährt auch der generative Kern gewisse Umformungen. Rein äußerlich 
erfolgt jetzt langsam eine Längsstreckung des Kerns, um rechtzeitig die 
wurmförmige Gestalt herzustellen, welche zum Eintritt in den schmalen 
Pollenschlauch notwendig ist. Im Kerninneren finden wir weiterhin 
eine starke Auflockerung der Chromosomensubstanz, welche zu einer 
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gesteigerten Erfüllung des Raumes mit chromatischem Material führt 
(Abb. 15). Die Konturen der einzelnen Fäden verlieren dabei gegenüber 
früher zwar etwas an Deutlichkeit, doch bringt diese Lockerung nicht 
eine völlige Auflösung der Grenze zwischen den einzelnen Chromosomen 
mit sich und damit wieder eine echte Ruhekernstruktur. Die im ruhenden 
Kern des ungequollenen Pollens sichtbaren Chromosomenfäden scheinen 
lediglich stärker gequollen zu sein und bieten damit im ganzen das Bild 
einer sehr frühen Prophase. Dies wird in einem zweiten wohl späteren 
Zustand noch deutlicher, der sich gleichzeitig in den !/,—2 Stunden nach 
der Bestäubung fixierten Pollenpräparaten findet: Die Chromosomen 
sind jetzt stärker färbbar, ihre Kontur ist deutlicher geworden, und 





Abb. 15. Lilium speciosum. Generativer Abb. 16. Lilium thunbergianum. Generativer 


Kern kurz nach erfolgter Quellung des Kern 2 Stunden nach Quellung des Pollens 
Pollens auf der Narbe. auf der Narbe (Spiralstadium). 


Vergr. etwa 800mal. Vergr. etwa 800mal. 


sie erscheinen über ihre ganze Länge weitgehend gleich dick (Abb. 16). 
Wenn wir den Verlauf der Chromosomen in diesem frühen Prophase- 
zustand, dem ,,Spiralstadium‘‘ mit demjenigen im abgewandelten Ruhe- 
kern vergleichen, so stellen wir eine unverkennbare Zunahme des Rest- 
spiralisationsgrades der Chromosomen fest: Während im Ruhekern die 
Chromosomen weitgehend gestreckt erschienen und sich die Restspirale 
nur über kürzere Strecken deutlich ausprägte, verlaufen die Chromosomen 
jetzt wieder erneut in einem stärkeren Windungsgrad, wie er im allge- 
meinen auch in den somatischen Mitosen zu ihrem Beginn auftritt und 
dieser Phase den Namen „Spiralstadium‘‘ verschaffte. Zur Verdeut- 
lichung dieser Zunahme haben wir in Abb. 17 einige Chromosomen des 
ruhenden und des gequollenen, im Spiralstadium befindlichen Kerns über 
kürzere Strecken verfolgt und in der Zeichnung einander gegenüber 
gestellt. 

Der Feinbau der Chromosomen entspricht weitgehend dem Zustand 
im Ruhekern. In der ersten Phase der beginnenden Mitose, in der die 
Chromosomenkonturen verhältnismäßig unscharf verlaufen, ist es nicht 
einfach, einigermaßen klare Bilder zu erhalten. Die Chromosomen 
sind wieder aus zwei Chromatiden zusammengesetzt, welche noch 
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immer eine feine Spiralstruktur zeigen. Die Ganghöhe der einzelnen 
Spiralen verringerte sich dabei gegenüber dem entquollenen Ruhe- 
kern deutlich, und so ist es nicht unwahrscheinlich, daß die be- 
schriebene stärkere Erfüllung des Kernraums mit chromatischem 
Material durch eine mit dieser Spiralisationsänderung im Zusammen- 
hang stehende Streckung der einzelnen Chromosomen hervorgerufen 


ELL 
Fa à 


Abb. 17 a und b. Lilium wir à Z des der 
Chromosomen. a: in ungequollenem, b: in peer Zustand. vane etwa 1500mal. 





wird. Im einzelnen begegnen uns dabei die zwei Chromatiden ent- 
weder eng zusammengepreBt, was in dem Segment der Abb. 18a zu 
einem Zustand führt, in welchem wohl durch die gleiche Entfernung 
der einzelnen Windungen in den beiden Chromatidspiralen der Eindruck 
eines einzelnen, entsprechend dicken Spiralfadens entsteht. Meist ver- 
laufen sie aber räumlich weiter getrennt voneinander und sind so als 
einzelne Gebilde identifizierbar. Während wir in Abb. 18b diesen Zustand 
an dem über eine kurze Strecke hin verfolgbaren Chromosomenende mit 
besonderer Deutlichkeit — vor allem was die Spiralwindungen betrifft — 
finden, ist zwar in Abb. 18c die Zweiteiligkeit des Chromosoms deutlich, 
doch macht das Erkennen der Spiralen gewisse Schwierigkeiten: Das 
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betreffende Chromosomensegment weist noch einige regelmäßige Rest- 
spiralen auf, in deren Windungen die beiden Chromatiden mit ihrer 
Spiralisation sich einzufügen haben. Im Gegensatz zu den beiden 
vorherigen Bildern ist hier ihre Spirale außerordentlich flach angelegt, 
und wir finden sie dementsprechend in der Form schwach ausgeprägter, 
scheinbarer Chromomeren vor, wie wir dies in der Prophase von Allium 
schon in derselben Art nachweisen konnten. 

Mit fortschreitender Entwicklung des Pollenkorns erreicht der gene- 
rative Kern ungefähr gleichzeitig mit der Bildung des Pollenschlauches 





Abb. 18a—c. Lilium speciosum. 


Pollenschlauchmitose. Feinbau 
der Chromosomen im Spiralstadi- 
um. Photographie und halbsche- 
matische Strichzeichnungen. 
Vergr. etwa 3000mal. 


seine schmale, langgestreckte Gestalt und beginnt nach einiger Zeit des 
Pollenschlauchwachstums mit der Einwanderung, die bei unserer Ver- 
suchsanordnung etwa 2—3 Stunden nach erfolgter Bestäubung, aller- 
dings mit starken Unterschieden in den einzelnen Körnern, einsetzt. Der 
Kern selbst durchläuft dabei die charakteristischen Veränderungen der 
frühen Prophase, welche in allen Einzelzügen den bei Allium in der ersten 
Pollenmitose beschriebenen Vorgängen entsprechen und darum hier nicht 
erneut dargestellt werden. Etwa mit der 4. oder 5. Stunde nach der Be- 
stäubung haben die ersten generativen Kerne die gesamte Prophase 
durchlaufen und beginnen den metaphasischen Zustand anzunehmen. 

Die 12 Chromosomen beanspruchen dabei in dem schmalen Pollen- 
schlauch einen ziemlich ausgedehnten Raum und liegen meist dicht ge- 
packt zusammen; klare Bilder in der Art der Abb. 19, deren Übersicht 
lichkeit wir durch Pressung noch weiter steigerten, sind nur verhältnis- 
mäßig selten zu bekommen. Die einzelnen Chromosomen sind dabei länger 
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und schlanker als in allen somatischen Zustanden, der ersten Pollenmitose 
und der Meiosis. Sie zeigen zum großen Teil noch aus der Prophase her 
ein hohes Maß von relational coiling, das erst unmittelbar vor der Ana- 
phasebewegung verschwindet. Die Ganghöhe der Chromatidspiralen ist 





Abb. 19. Lilium thunbergianum. Poll hlauchmit Metaphase. Vergr. etwa 1000mal. 





in der frühen Metaphase noch immer so gering wie seit der frühen Pro- 
phase, und nur das Chromatid selbst hat eine ausgesprochene Dicken- 
zunahme erfahren (Abb. 20a). Weitere Einblicke in seinen Feinbau zu 
gewinnen, d.h. die Anzahl der in Analogie 

mit unseren Untersuchungen an der Pollen- 
kornmitose in ihm enthaltenen Elemente 
zu ermitteln, gelang uns in dieser frühen. 
Metaphase noch nicht. Möglicherweise 
steht dies damit im Zusammenhang, daß 
der ganze chromosomale Apparat im 
Pollenschlauch im Vergleich zu anderen 
Phasen bedeutend geringer dimensioniert 
ist und damit gleichzeitig eine so starke 
Pressung der einzelnen Chromosomen wie 
beim Allium-Pollenkern nicht erfolgen 
kann. 

Im weiteren Verlauf der Metaphase 
setzt nun ein weiteres Dickenwachstum 
der Chromatiden ein, und parallel damit 
wächst auch die Ganghöhe der einzelnen 
Spiralwindungen unverkennbar. Dadurch 


Eu ee 





é . a b 
gelangen die Schwesterchromatiden der 41», 20a und b. Lilium thunbergia 


; hromoso i |: a num. Poll Chro- 
einzelnen C er men nicht selten an mosomen a der frühen, b derspäten 


bestimmten Stellen in Kontakt mitein- Prometaphase. Vergr.etwa 2000mal. 
ander, und zwar nicht mit ihrer ganzen 

Fläche, sondern meist nur mit ihren Windungen an dem. Ort größter 
Ganghöhe (Abb. 20b). Es entsteht so oft über ganze Chromosomen- 
segmente hin im fixierten Präparat der Eindruck des Vorhandenseins 
einer einzigen Spirale oder zweier, mit ihren Windungen mehr oder 
weniger regelmäßig zusammenhängender Spiralen — eine eindringliche 
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Warnung, Aussagen über den Spiralisationszustand von Chromosomen 
allein auf die Beobachtung an einer einzelnen mitotischen Phase zu 
stützen! 

Kurze Zeit vor dem Einsatz der Anaphasebewegung ist dieses miB- 
deutbare Zwischenbild wieder verschwunden und die räumliche Entfer- 
nung der Chromatiden eine so große geworden, daß die nunmehr auf- 
spiralisierten Schwesterchromatiden ihre Windungen in besonderer Klar- 
heit erkennen lassen (Abb. 21a und b). Es ergibt sich dabei, daß die 





Abb. 21a—c. Lilium thunbergianum. Pollenschlauchmitose. Späte Metaphase. c: Doppel- 
bau der Chromatiden, Photographie und halbschematische Strichzeichnung. Vergr. a und b 
etwa 2000, c etwa 3000mal. 


Spirale nicht streng regelmaBig angelegt erscheint, sondern immer wieder 
durch einzelne weniger ausgeprägte Windungen unterbrochen wird (vgl. 
besonders Abb. 21b), die bei einer genauen zahlenmäßigen Bestimmung 
leicht eine gewisse Unsicherheit hervorrufen. Trotzdem gelingt eine, 
nur bezüglich 2 oder 3 Windungen schwankende Auszählung in gut 
fixierten Kernen ohne weiteres; an 10 besonders klaren, langen Schenkeln 
der häufigsten Chromosomengruppe, der stark subterminal inserierten, 
haben wir die Windungszahl jeweils in beiden Chromatiden bestimmt 
(Tabelle 1). Es ergibt sich dabei, daß die Anzahl der Windungen in den 
Schwesterchromatiden ungefähr gleich ist, daß aber doch kleinere Unter- 
schiede zwischen ihnen vorkommen können. Als Durchschnittswert 
erhalten wir für diese Schenkel die verhältnismäßig hohe Windungszahl 
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von 29,4 + 0,6; der statistische Fehler ist dabei offensichtlich kleiner 
als der obengenannte Beobachtungsfehler und insofern von nicht allzu 
weittragender Bedeutung. 


Erst in dieser späten Metaphase erhalten wir nun Bilder, welche. 
eine klare Beobachtung der das Chromosom zusammensetzenden, sicht- 
bar zu machenden fädigen Elemente zulassen; in Abb. 21c konnten wir 
ein Chromosomenende photographieren, welches in seltener Schönheit 


ein wohl zufälliges, stärkeres 
Anseinanderwehilieni de Tabelle 1. Die Anzahl der Spiralwindungen 


. . in 10 langen Chromosomenschenkeln der 
beiden Halbehromatiden großen, subterminal inserierten 

















innerhalb des links gelege- Chromosomengruppe. 
nen Chromatids zeigt. Die Zweites Durchschnitt- 
Halbchromatiden sind dabei ""momand | Schwester. |. liche 
+ “ pres chromatid |Windungszahl 

deutlich einzeln spiralisiert 
und laufen nach oben in 27 31 29 
eine gemeinsame bisher im- 2 = a’ 
mer einheitlich erschienene 32 28 30 
Chromatidspirale zusam- = > 29 i 
men, deren beschriebene 26 29 + 
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: : 33 32 31 
keiten wir nun verstehen 29 97 28 
kénnen: Immer dort, wo er =r 294106 
die Halbchromatiden räum- Done... 28 . RE 


durchschnitt 
lich etwas auseinanderrük- 


ken oder ihre Spiralen nicht zusammenpassen, entsteht eine scheinbare 
Störung in der Gleichmäßigkeit des Spiralbaus. 


Im Hinblick auf die Schwierigkeiten, welche sich aus der besonderen 
Kleinheit der Chromosomen in diesem Mitosezyklus ergeben, haben 
wir mit der späten Metaphase die photographische Analyse des Fein- 
baus der Chromosomen abgebrochen und nur noch beobachtend den 
Verlauf der Umbildung der durch die Anaphase getrennten Tochter- 
chromosomen zum Ruhekern hin verfolgt. Diese Vorgänge entsprechen 
dabei durchaus denjenigen, welche wir bereits bei der Untersuchung der 
Pollenkornmitose von Allium beobachten konnten. Wir überzeugten 
uns gleichzeitig davon, daß durch eine einfache Beobachtung ohne 
Photographie eine sicher fundierte Aussage über Spiralisationsverhältnisse 
und Spaltungszustand nahezu nicht zu leisten ist, da stets ein viel stärkerer 
subjektiver Faktor damit verbunden bleibt, welcher eine Interpretation 
bestimmter Bilder mit gleichem Recht nach zwei Richtungen hin zuläßt, 
gleichgültig ob wir Gentianaviolett- oder Eisessigkarminpräparate zu- 
grunde legen. Es erscheint daher nicht lohnenswert, diese Befunde, welche 
doch nicht über das bisher Vorliegende hinausführen, hier darzustellen, 
und wir schließen daher unsere Beschreibung hier ab. 
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3. Rénigenexperimente am reifen Pollenkorn. 

An die Besprechung des Formwechsels der Chromosomen im männ- 
lichen Gametophyten lassen sich ergänzend noch einige charakteristische 
Befunde über die Wirkung einer Röntgenbestrahlung des generativen 
Kerns im reifen Pollenkorn anschließen, deren Auswirkung wir in der 
Pollenschlauchmitose untersuchten. Wir können bei dieser Versuchsan- 
stellung die besondere Gunst gerade dieses Kernzustandes insofern für die 
hier erörterten Fragen nutzbar machen, als in diesem abgewandelten 
Ruhekern die Chromosomen nicht in stark aufgelockertem, im einzelnen 
unanalysierbaren Zustand vorhanden sind, 
sondern bis zu ihrem Feinbau herunter 
sichtbar vorliegen. 

Als erstes ergab sich dabei eine auf- 
fällige Unempfindlichkeit des generativen 
Kerns im reifen Pollen gegenüber den 
Röntgenstrahlen. Wir mußten bis zu einer 
Dosis von 3000 r hinaufgehen, um in den 
Chromosomen der Pollenschlauchmitose 
wenigstens eine gewisse Anzahl der 
charakteristischen Röntgenveränderungen 
auszulösen, während der Ruhekern vor 
der Pollenkornmitose bei Bellevalia — 
gleichfalls einer Liliacee — bereits bei 
500—700 r so geschädigt war, daß die 











s b Chromosomenveränderungen der darauf- 
Abb. 22a und b. Lilium trunbergia- folgenden Mitose in vielen Kernen infolge 
Zn = pi + à te " ihrer gegenseitigen Überlagerung zahlen- 
b: vollständige chromosomale Frag- mäßig nicht mehr faßbar waren (vgl. Mar- 
mentationen. Pfeil: Unvollständigee Ouarpt 1938, 1940/41). Unter den beob- 

OVerer. etwa 1400mal. achteten Chromosomenveränderungen be- 


fanden sich in erster Linie chromosomale, 

d. h. beide Chromatiden erfassende Fragmentationen, die entweder 
unvollständig (Abb. 22a) oder vollständig (Abb. 22b) erfolgten. Chro- 
matidale Brüche, die nur eines der Schwesterchromatiden betrafen, 
traten in unseren Präparaten gleichfalls auf, jedoch anscheinend etwas 
seltener als die erstgenannten Schädigungen (Abb. 22b, Pfeil). Halb- 
chromatidbrüche, wie wir sie eindeutig in der Pollenkornmitose von 
Bellevalia photographisch nachweisen konnten (MARQUARDT 1940/41), 
sind mit der hier verwendeten Technik noch nicht faßbar, da sich das 
Vorhandensein von Halbchromatiden, wie wir oben ausführten, in der 
Pollenschlauchmitose nur an ganz wenigen Chromosomen aufweisen läßt. 
Die zweite große Gruppe von Röntgenveränderungen, die Restitu- 
tionen, sind an den im engen Pollenschlauch stets dichtgepackten Chromo- 
somen etwas schwieriger aufzufinden. Unter ihnen herrschen, soweit unsere 
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Beobachtungen gehen, die Schwesterchromatidrestitutionen innerhalb 
einer Bruchstelle zahlenmaBig vor. Wir finden dabei sowohl selbstandige 
chromosomale Fragmente, deren freie Bruchflächen sich vereinigt haben 
und damit die beiden Chromatiden des Fragments bogenförmig zusammen- 
schließen (Abb. 23a), eine Konfiguration, die wir in unserer Darstellung 
der Réntgenpathologie der Mitose (Marquarpt 1940/41) ausführlich 
besprachen. Ebenso treten in der Anaphase auch bikommissurale 
Chromatiden auf (Abb. 23b), welche auf Grund ihrer isolierten Lage 
gleichfalls nur einer entsprechenden Vereinigung der Schwesterchromadid- 
bruchflächen von insertionsführenden, Fee 
chromosomal fragmentierten Chromo- 
somen ihre Entstehung verdanken 
können. 

Diesen Chromosomenveränderungen 
gegenüber finden sich die Zwei- und 
Mehrbruch -Restitutionen innerhalb 
eines Chromosoms (Inversionen, Ringe, 
Duplikationen, Deletionen u. a.) und 
zwischen zwei Chromosomen (Trans- 
lokationen verschiedenen Charakters) 
bedeutend seltener, welche sonst bei 
Röntgenbestrahlungen typischer ruhen- 
der Kerne im Vordergrund stehen. Als 
Beispiel führen wir hier die Restitution 
zwischen zwei Chromosomen an, die 
neben der Schwesterchromatidrestitu- Abb-23a und b. one 3000 +. a: Meta. 
tion noch im Kern der Abb. 23b vor- phase mit Sch md ch epmatitenstite 
handen ist, und die wir mit einem Pfeil rk: Chromatil TE 
markierten. Es handelt sich dabei um es = es — a 
eine laterale Translokation, welche auf Vergr. etwa 1500mal. 
eine chromatidale Affektion des oberen 
Chromosoms in der Nahe der Insertionsstelle und auf eine chromoso- 
male Schädigung des nach unten gelegenen Chromosoms zurückgeht, 
dessen Verlauf im einzelnen nicht ganz klar zu verfolgen ist. Reziproke 
chromosomale Translokationen sind bei der verhältnismäßig gleich- 
förmigen Morphologie der Chromosomen des haploiden Satzes insofern 
nur schwer zu identifizieren, als in den meisten Fällen durch den 
Stückaustausch keine oder nur eine so geringe Längenänderung der ein- 
förmigen Chromosomenschenkel zu erwarten ist, daß uns diese Umbau- 
vorgänge zu einem großen Teil entgehen. 

Diese kurze Auswahl knapp dargestellter Beobachtungen aus dem 
Rahmen unserer Untersuchungen über die Röntgenwirkung auf den gene- 
rativen Kern enthält die wichtigsten Momente, welche für unseren Zu- 
sammenhang, die Frage nach den Spiralisationsverhältnissen und dem 
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Feinbau des hier zur Diskussion stehenden Chromosomenzyklus, von 
Bedeutung sind. Im nunmehr folgenden theoretischen Teil werden wir 
diese Beobachtungstatsachen im einzelnen auszuwerten haben, während 
die Gesamtdarstellung der Röntgenveränderungen im reifen generativen 
Kern einer besonderen Veröffentlichung vorbehalten bleiben soll. 


D. Theoretischer Teil. 


1. Die Natur des generativen Kerns im reifen Pollenkorn. 

Die Untersuchung des Formwechsels der Chromosomen im männ- 
lichen Gametophyten ergab die überraschende Tatsache, daß der genera- 
tive Kern nach seiner Entstehung durch die Pollenkornmitose nicht den 
Charakter eines typischen Ruhekerns bewahrt, sondern parallel mit der 
Reifung des Pollens Veränderungen erfährt, an deren Ende ein abgewan- 
delter Kernbau mit sichtbaren, fädigen und fast einem Prophasezustand 
nahekommenden Chromosomen steht. Ganz ähnliche Veränderungen 
beobachteten wir bereits bei einer zytologischen Untersuchung derselben 
Entwicklungsphase bei Antirrhinum in einem anderen Zusammenhang 
(MARQUARDT und Ernst 1940). Im theoretischen Teil dieser Arbeit 

wir uns daher schon eingehender mit der Frage nach der 
Ursache dieser Veränderungen im Kernbau; die dort angestellten Über- 
legungen können wir nun ohne weiteres auch für die hier bei Lilium 
untersuchten Verhältnisse übernehmen, denn die allgemeinen Reifungs- 
vorgänge in der Anthere, die zu einem identischen physiologischen End- 
zustand führen, sind bei allen höheren Pflanzen weitgehend gleichartig. 
Es sei daher an dieser Stelle auf eine Wiederholung der Gedankengänge 
im einzelnen verzichtet und nur das Ergebnis unserer Ableitungen 
kurz aufgeführt: Die dort nur in groben Zügen beschriebenen Vcrände- 
rungen der Kernstruktur sind neben sicher vorhandenen Entwicklungs- 
abläufen unbekannter Art zum großen Teil als eine Folge der Entquellung 
des Pollenplasmas und -kerns aufzufassen, die mit der Reife des Pollen- 
korns, d.h. mit seiner völligen Lösung aus dem Gewebeverband und 
der Umstellung auf die neue Umwelt, die freie Atmosphäre, ihren Höhe- 
punkt erreicht. 

Damit ist einmal die Herausbildung dieses besonderen Kerntyps in 
einen kausalen Zusammenhang mit Quellungs- und Entquellungsvor- 
gängen bzw. Änderungen im Wasserzustand des Kerns und der Chromo- 
somen gestellt, ein Zusammenhang, der für das Verständnis des Ablaufs 
der Formwechselvorgänge an den Chromosomen durch eine Reihe karyo- 
logischer Arbeiten der letzten Jahre stark an Bedeutung gewann. Zum 
anderen sehen wir jetzt nach unserer Analyse des Feinbaus der Chromo- 
somen von der Pollenmitose an bis zur Kernteilung im Pollenschlauch 
den hier erneut zur Erörterung stehenden, abgewandelten Ruhekern 
nicht mehr isoliert, wie bei Antirrhinum, sondern in dem weiter gespannten 
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Rahmen des Formwechsels der Chromosomen im männlichen Game- 
tophyten. Es wird daher im folgenden unsere Aufgabe sein, unter Aus- 
nutzung unserer sorgfältigen chromosomalen Analyse und der vorliegen- 
den neueren Literatur, d.h. auf einer breiteren Basis die Besprechung 
der Besonderheiten dieses Ruhekerntyps weiter vorzutreiben; ein Ver- 
ständnis des eigentümlichen zytologischen Zustandes ergibt sich dabei 
im wesentlichen aus den Ergebnissen der Arbeiten Kuwapas und seiner 


Schule: 

Bei einer Lebendbeobachtung verschiedener Objekte und Zellsorten hatte sich 
schon immer zeigen lassen, daß der Ruhekern bald optisch homogen, bald mehr oder 
minder strukturiert erschien, so daß Sınke (1937, 1939) in dieser Hinsicht vier 
verschiedene Ruhekerntypen unterscheiden konnte. Ihre Verschiedenheit beruht 
dabei nicht allein in ihrem Erscheinungsbild selbst, sondern gleichzeitig in ihrem 
Verhalten bei einer Änderung des physiologischen Zustands der Zellen, wobei sich 
homogene und heterogene Strukturen bei den einzelnen Typen in ganz gesetzmaBiger 
Weise ablösen. So zeigen z. B. Tradescantia-Haare in vivo einen heterogenen Kern, 
welcher sehr fein strukturiert ist. Durch experimentellen Wasserentzug (hyper- 
tonisches Medium) vergröbert sich seine Struktur auffällig, indem die in ihm sicht- 
baren Körnchen bzw. fadenförmigen Elemente dicker werden und sich das ganze 
granuläre System gleichzeitig vereinfacht (KuwADA, SINKE und NAKAZAMA 1939, 
Kuwapa 1939, Kuwapa und Nakamura 1940). Diese Veränderung ist reversibel 
und es kehrt somit bei Herstellung normaler Bedingungen die feine Struktur wieder. 
Die experimentell durch Entquellung oder auf dem Umweg über diesen Effekt 
wirksame Agentien (Erhitzen, Chloralhydrat, Ammoniak u.ä.) erreichte Vergröberung 
tritt uns nun unter natürlichen Bedingungen in streng vergleichbarer Weise in den 
Schließzellen der Tradescantia-Spaltôffnungen entgegen, wo gleichfalls parallel 
mit den Konzentrationsverschiebungen in der Zelle bald die feine, bald die gröbere 
Struktur erscheint (SINKE 1939, Kuwapa 1939). Und dieselbe Strukturänderung 
finden wir schließlich als erstes Zeichen des Überganges eines ruhenden Kerns in 
der Mitose: auch hier tritt die gröbere Struktur auf, die aber anschließend durch 
schärferes Hervortreten der einzelnen Chromosomen eine weiter gesteigerte Über- 
sichtlichkeit und gleichzeitig eine weitere Vergröberung der einzelnen vital hervor- 
tretenden Elemente erfährt und damit zum Spiralstadium wird. 

Es ist nun in unserem Zusammenhang von besonderem Interesse, daß es auch 
unter Normalbedingungen nicht nur Zellen mit „„groben‘‘ Ruhekernen gibt, sondern 
sogar solche, welche über diese besprochene Vergröberung hinausgehen, und in 
denen dadurch praktisch die Chromosomen sichtbar sind. Als Beispiele führt 
Kuwapa (1939) hierfür die Speicheldrüsen der Dipteren und die Erythrocyten- 
kerne von Urodelen (Triton und Triturus pyrrhogaster) an, und bezeichnet diesen 
Kerntyp als ,,Spirem‘‘-Kern, um seine morphologische Ähnlichkeit mit einem frühen 
mitotischen Stadium zum Ausdruck zu bringen. Während in den Speicheldrüsen- 
kernen durch die extreme Streckung der Chromonemen und ihre endomitotische 
Vervielfachung offensichtlich noch besondere Verhältnisse vorliegen, hat sich an den 
Erythroeytenkernen experimentell zeigen lassen, daß durch geeignete Versuchs- 
anordnung die Struktur verfeinert werden und somit dem typischen Ruhekern mit 
seiner feinen, diffusen Verteilung chromatischen Materials angenähert werden kann 
(SINKE unpubl., zit. nach Kuwapa 1939). Diese Lebenduntersuchungen zeigen so- 
mit eindeutig, daß je nach dem Wassergehalt des Kerns und seiner Typenzugehörig- 
keit die Chromosomen vital bald völlig unsichtbar, bald in einer feinen, bald in einer 
groben Verteilung ihres lichtbrechenden, färbbaren Materials, bald real färbbar 
sichtbar sind. Eine gesteigerte Sichtbarkeit der Chromosomen bedeutet dabei nicht, 
daß wir es praktisch mit einem Anfangsstadium der Mitose zu tun haben, sondern 
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der Ruhekern befindet sich in einem ungefähr ähnlichen, aber trotzdem kausal nicht 
mit einer Teilung verknüpften Zustand, wie Kuwapa und Nakamura (1939) bei 
Tradescantia überzeugend darstellen konnten. 

Mit dieser absichtlich etwas ausführlich gehaltenen Zusammenstellung 
der an den verschiedenen Objekten gewonnenen experimentellen Er- 
gebnisse ist bereits der Rahmen klar umgrenzt, in dem eine Interpre- 
tation des generativen Kernzustandes im reifen Pollen möglich ist: Wir 
finden nach Abschluß der Pollenmitose bei Allium und Lilium zunächst 
einen normalen Ruhekern vor, welcher auf Grund der vorliegenden 
vergleichenden Untersuchungen an lebenden und fixierten Kernen in 
Ruhe und Teilung auch allein durch sein Erscheinungsbild im fixierten 
Präparat als fein strukturiert aufgefaßt werden muß. Im weiteren Ver- 
lauf der Pollenreifung beginnt dann ein allmählicher Wasserverlust im 
Loculus einzusetzen, der sich auf Pollenplasma und -kern erstreckt; 
damit erfolgt in der normalen Entwicklung eine ähnliche Entquel- 
lung wie in den Schließzellen bei Konzentrationsänderungen des Zell- 
saftes oder in den experimentellen Untersuchungen an Tradescantia. 
Dementsprechend finden wir bei Lilium im fixierten Kern eine steigende 
heterogene Verteilung der zunächst im ganzen Kernraum glrichmäßig 
vorhandenen Chromatinmasse, eine Phase, die uns mit großer Wahr- 
scheinlichkeit in vivo als ,,vergréberter Ruhekern‘‘ entgegentreten 
würde. Mit dem Abschluß der Reifungsabläufe zur Zeit der stärksten 
Entquellung sind die Chromosomen in distinkter Gestalt mit einem 
Feinbau nachweisbar, welcher in der Mitte zwischen Telophase und 
Prophase steht. Gerade die letzte Feststellung macht es wahrscheinlich, 
daß wir bei einer Vitalbeobachtung nicht mehr nur eine ‚grobe‘ Ruhe- 
kernstruktur nachweisen könnten, sondern darüber hinausgehend ein 
dem bei tierischen Objekten bisher beobachteten Spiremkern ähnliches 
Bild erhielten. 

Diese Feststellungen führen uns also zu der berechtigten Annahme, 
daß der generative Kern von Lilium im reifen Pollen wohl am besten 
als Spiremkern aufzufassen ist; im Falle der Richtigkeit dieser Deu- 
tung müßte er dann nach Kuwapa und Nakamura (1939) zwar eine 
gewisse Ähnlichkeit mit einer Prophase aufweisen, im übrigen aber in 
seinem physiologischen Zustand und — wie wir hier erweiternd hinzu- 
fügen wollen — auch in seinem Feinbau einen echten, wenn auch etwas 
abgewandelten Typ eines ruhenden Kerns darstellen. Diese Eigenschaft 
läßt sich nun in dem hier vorliegenden Falle besonders klar erweisen. 

Wenn wir in Kürze die wesentlichsten Züge dieses Spiremkerns einer Prophase 
gegenüberstellen, so heben wir aus unseren früheren Beschreibungen besonders 
heraus, daß die Chromosomen uns in Form von scharf konturierten, schlanken Fäden 
mit auffällig wechselnder Dicke entgegentraten. Im einzelnen waren die beiden 
Chromatiden an vielen Stellen eng zusammengepreßt, sie erschienen dadurch 
häufig völlig einheitlich, und die in ihnen liegenden Spiralen besaßen eine ausgespro- 
chene Ganghöhe. Weiterhin wiesen die Chromosomenfäden ein auffällig geringes 
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Maß von Restspiralen auf und schienen ziemlich resistent zu sein, denn sie wurden 
bei Anwendung auch stärkeren Druckes bei der Präparation nicht leicht zertrümmert. 
Ferner ergab sich aus der Beschreibung dieses Entwicklungszustandes bei Antir- 
rhinum (MARQUARDT und Ernst 1940) klar die anabiotische, physiologisch trig 
reagierende Natur der Zelle (vgl. Okunukı 1937). Ganz im Gegensatz hierzu finden 
wir in einer damit vergleichbaren frühen Prophase die Chromosomenkonturen 
bedeutend weniger scharf und vor allem über ihre ganze Länge hin von ungefähr 
gleichbleibender ,,gequollener“ erscheinenden Dicke. Gleichzeitig erweist sich das 
Chromosom dieses Zustandes — eines frühen Spiralstadiums — sehr hinfällig, denn 
es zerbricht bei unserer Preßtechnik leicht in kürzere Segmente. Ferner finden wir 
stets Restspiralen in großer Anzahl vor, und die Windungshöhe der Chromatid- 
spiralen ist eine sehr geringe. Schließlich ist auch das Kernvolumen gegenüber dem 
Ruhekern — wohl durch starke Wasseraufnahme im weiteren Verlaufe der Früh- 
prophase — in der Mitose bedeutend größer, und die ganze Zelle befindet sich dabei 
in einem ausgesprochen aktiven physiologischen Zustand. 

Wir sehen somit, daß die bei erster Beobachtung so einleuchtend 
erscheinende Ähnlichkeit des generativen Kerns mit einem frühen pro- 
phasischen Stadium sich in Wirklichkeit bei genauerer Beobachtung in 
allen Einzelheiten des Kern- und Chromosomenbaus in ihr Gegenteil ver- 
kehrt, mit anderen Worten: Wir haben in diesem ,,Spiremkern™ einen 
echten Ruhekern vor uns, der ohne Kernteilung allein auf Grund der Be- 
sonderheiten seines entwicklungsgeschichtlichen bzw. physiologischen Zu- 
standes die Chromosomen in fixierbarer und färbbarer Gestalt zeigt. 


2. Der Spaltungszustand der Chromosomen. 


Die im beschreibenden Teil an der Pollenkornmitose, dem darauf- 
folgenden Ruhekern und der Pollenschlauchmitose von Allium bzw. 
Lilium beobachtete Anzahl von fadenförmigen Bauelementen — Chromo- 
nemen — des Chromosoms haben wir in der Abb. 24 schematisch zu- 
sammengefaßt. Charakteristischerweise können wir dabei nicht immer 
bei den einzelnen Stadien nur eine einzige Art von Beobachtung z. B. 
„zwei Chromonemen‘ anführen, sondern wir sind meist gezwungen, 
mehrere entgegengesetzte nebeneinander zu stellen. Den häufigsten Be- 
fund in jedem Stadium des Kernformwechsels nehmen wir dabei an den 
Anfang und schließen die selteneren mit einem Pluszeichen daran an; 
treten zwei Beobachtungen gleich häufig nebeneinander, so werden sie 
durch das Wörtehen ‚und‘ miteinander verbunden, und sind sie schließ- 
lich zweifelhaft, so kommen sie in unserem Schema in Klammern. Auf 
diese Weise erhalten wir zwar eine zunächst etwas unübersichtliche 
Zusammenstellung von Ergebnissen, welche jedoch den Vorzug hat, die 
bei unserer Technik photographisch feststellbaren Verhältnisse objektiv 
wiederzugeben. Im folgenden werden wir daher diese Befunde zu deuten 
und sie mit den bereits vorliegenden Untersuchungen in Beziehung zu 
setzen haben. 


Die einfachste Deutung der Längsspaltungserscheinungen am Chromosom 
ist mit derjenigen identisch, welche in allen lehrbuchmäßigen Darstellungen der 
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Mitose zu finden ist: Das Anaphasechromosom besteht aus einer einfachen Spirale 
und damit wahrscheinlich aus einem einzigen Chromonema ; die Längsspaltung in 
die beiden Chromatiden erfolgt entweder im darauffolgenden Ruhekern oder in der 
frühen Prophase (GerrLerR 1938, DARLINGTON 1938, Straus 1938 zitierte unveröffent- 
lichte Befunde an Gasteria!). Unsere Ergebnisse lassen sich nur bedingt dieser Auf- 
fassung einpassen. Zwar erscheint uns in der Pollenkornmitose häufig das Anaphase- 
chromosom einfach strukturiert, und in dem folgenden Ruhestadium und der Pro- 
phase finden wir nur zwei Chromatiden; doch zeigt die dazwischen liegende Telo- 
phase insofern andere Verhältnisse, als sich die Chromosomen hier stets aus min- 
destens zwei Elementen aufgebaut erweisen. In der Pollenschlauchmitose liegt da- 
gone der ie durchweg eine “msi Übereinstimmung mit dieser einfarhen Interpretation 
or, aber auch hier sind vom frühen Spiralstadium ab 
bis zur = ac eig, vtt the re nachweisbar, die dem wieder klar widersprechen. 
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Abb. 24. Schematische Zusammenfassung der | beobachteten Spaltungsverhältnisse in 
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Eine zweite Richtung, welche bereits in der Zeit der frühen karyologischen 
Arbeiten der eben genannten Auffassung gegenübertrat (vgl. die Zusammenstellung 
Revrers 1930, S. 237), betrachtet das Ana- und Telophasechromosom als aus zwei 
Chromonemen zusammengesetzt, das Metaphasechromosom dementsprechend als 
vierfach strukturiert. Hierfür liegen in der neueren Literatur die meisten Stimmen 
vor; RESENDE (1940) — auch GEITLER (1940) änderte seine Einstellung dahingehend 
— ferner ABRAHAM (1939) an den somatischen Chromosomen von Lilium, einem 
unserer Objekte, schlossen sich gleichfalls dieser Meinung an. Unsere eigenen Er- 
gebnisse in beiden Kernteilungen lassen sich nun bei aller Vieldeutigkeit im einzelnen 
hieran besser anschließen als an die vorhergehende Arbeitshypothese: Alle Stadien 
weisen meist zahlreich beobachtete Bilder auf, welche für eine Zweiteiligkeit in Ana- 
und Telophase, für eine Vierteiligkeit aber in der Metaphase sprechen. 

Eine dritte Interpretation an fixierten Präparaten, die bisher häufig einer 
gewissen Skepsis begegnete, ist erstmals von NeBer (1933), Neger. und RurrrTe (1936) 
gegeben worden, der sich Kuwapa (1939) anschloß. Nach diesen Autoren sind in 
der Anaphase vier Chromonemen vorhanden und das Metaphasechromosom 


1 Wir begnügen uns hier und im folgenden stets mit der Angabe von Arbeiten 
neueren Datums, da die wesentliche Literatur in den Sammelreferaten STRAUBs 
(1938) und Kuwapas (1939) bereits umfänglich verwertet ist. 


des Pollens und Pollenschlauchs von Allium und Lilium. 699 


ist dementsprechend 8 fach strukturiert. Für die Berechtigung einer solchen Auf- 
fassung auch bei unserem Material sprechen nun vor allem einige Bilder aus der 
mittleren Prophase, der Metaphase und Telophase der Pollenkornmitose, während 
die Pollenschlauchteilung — wahrscheinlich wegen der geringen Chromosomen- 
dimension — in dieser Beziehung versagt. Darüber hinaus honnten wir bei einem 
anderen Objekt, Bellevalia romana, in anderem Zusammenhang bereits ein röntgen- 
verändertes Metaphasechromosom photographieren (MARQUARDT 1940/41, Abb. 4), 
welcher als schönster Beweis für die 8fache Struktur der Metaphasech 

herangezogen werden kann. Wir erkennen in der hier in stärkerer 
Vergrößerung wiederholten Photographie des einzelnen Chro- 
mosoms (Abb. 25), daß zunächst ein Chromatid an der mit 
einem Pfeil bezeichneten Stelle fragmentierte; dabei blieb aber 
das Schwesterchromatid nicht unverletzt, sondern sein eines 
Halbchromatid ist gleichfalls unter der Einwirkung der Rönt- 
genstrahlen gebrochen. Und wenn wir schließlich diese Halb- 
chromatiden vor allem am unteren Chromosomenende genauer 
betrachten (vgl. Strichzeichnung), so sehen wir, daß sich 
beide deutlich wiederum aus zwei Unterelementen zusammen- 
setzen und somit insgesamt 8Chromonemen nachzuweisen sind. 


Das Ergebnis der objektiven Zusammen- 
stellung unserer photographierten Beob- | „ 
achtungen der Spaltungsverhältnisse im I | 
Chromosom ist somit im Vergleich mit der 
vorliegenden Literatur ein scheinbar unge- 
wöhnlich vieldeutiges: Wir können in 
beiden Kernteilungen Bilder anführen, 








welche zwar in erster Linie für eine 
Zweiteiligkeit des Anaphasechromosoms 
und für das Vorhandensein von vier 
Chromonemen in der Metaphase sprechen, 
aber die anderen beiden Möglichkeiten, 
die einfachere und die kompliziertere, 
sind trotzdem nicht sicher auszuschließen. 
Um daher eine klare Entscheidung her- 


Abb. 25. Bellevalia romana. Pollen- 
kornmitose 300 r. Metaphase. Unvoll- 
standige Chromatid- und Halbchro- 
matidfragmentation des C-Chromo- 
soms. Doppelstruktur der Halb- 
chromatiden im rechten Chromatid 
(8fach-Struktur des Chromosoms ! 

Photographie und halbschematische 
Strichzeichnung). Vergr. etwa4i""mal 

(in stärkerer Vergrößerung aus 
MARQUARDT 1940/41.) 


beizuführen, müssen wir versuchen, die 
Frage nach derAnzahl von Chromonemen auf dem Umweg über die Be- 
schäftigung mit den Ursachen dieser Vieldeutigkeit erneut anzugehen. 
Es ist das Verdienst Kuwapas (1939) in diesem Zusammenhang 
nachdrücklich auf die Rolle der Matrix hingewiesen zu haben. Wir haben 
Anhaltspunkte dafür, daß das Chromosom nicht allein nur eine Chromo- 
somenmatrix besitzt, in welche alle Chromonemen eingebettet sind, 
sondern daß zunächst die Chromatiden eine eigene Chromatidmatrix 
besitzen; wir können auch nicht ausschließen, daß vielleicht die Halb- 
chromatiden gleichfalls ihre eigene Hülle haben. Bei Lebendbeobach- 
tung der Chromosomen hängt es dann von dem optischen Verhalten 
der Chromosomenmatrix ab, ob wir einen scheinbar einheitlichen Chromo- 
somenkörper sehen, oder ob wir Einblick in das Innere der Hülle erhalten 
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und darin dann die beiden Chromatidmatrices erkennen, deren Vor- 
handensein das Chromosom zweiteilig erscheinen läßt. Während damit 
im allgemeinen die Möglichkeiten der Beobachtung in vivo, von der 
Telophase abgesehen, erschöpft sind, ist es durch Einwirkung der Fixie- 
rungs- und Färbemittel möglich, bald ähnliche Verhältnisse zu beobach- 
ten, bald aber auch durch zusätzliche Veränderungen an der Chromatid- 
matrix diese durchsichtig zu machen, um darin die Halbchromatiden 
nachzuweisen. Gelingt es dann noch, eine gute Einwirkung der Fixierung 
auf die Halbehromatiden zu erzielen, so lassen sich — vor allem in der 
Metaphase — noch die Chromonemen darin sichtbar machen. 

Die Berücksichtigung der Matrix erschließt so zwar das Verständnis 
für die Tatsache der Überlegenheit fixierter und gefärbter Präparate 
gegenüber einer Lebensbeobachtung der Spaltungsverhältnisse, und 
ferner für die Variabilität der Manifestation bald nur der Chromatiden, 
der Halbchromatiden oder schließlich der Chromonemen innerhalb eines 
Chromosoms. Damit ist aber gleichzeitig ein neuer maßgebender Faktor 
für die Beurteilung der beobachteten Längsspaltungsverhältnisse im 
Chromosom eingeführt : das Fixierungsartefakt, d. h. die Frage, in welchem 
Umfange erhaltene Chromosomenbilder als real und damit der Vital- 
struktur entsprechend anzusehen sind. Wir haben in diesem Zusammen- 
hang zunächst zwei Fixierungsmethoden gegeneinander abzuwägen, 
welche eine entgegengesetzte Veränderung an der lebenden Zelle be- 
wirken. Bei Anwendung von Chromsäure-Pikrinsäure- oder Osmium- 
säurehaltigen Flüssigkeiten erhalten wir bei aller Verschiedenheit der 
Zusammensetzung im einzelnen stets ein Volumverlust in Zelle, Kern und 
Chromosom (vgl. BEeLArR 1928); bei einer Behandlung mit Essigsäure- 
karmin finden wir dagegen — gleichgültig ob mit oder ohne Vorfixierung 
im Alkohol-Eisessig-Gemisch — stets eine starke Quellung des Proto- 
plasten, so daß all seine einzelnen Elemente wesentlich vergrößert gegen- 
über dem lebenden Zustand erscheinen. Trotz dieser entgegengesetzten 
Wirkungsweise führen beide Techniken zu verhältnismäßig übereinstim- 
menden Befunden in allen Fragen des Feinbaus der Chromosomen und 
eine ungleiche Bewertung der Ergebnisse mit Hilfe der einen Technik 
gegenüber der anderen hat sich in keinem Fall als stichhaltig erwiesen. 

Während in diesen beiden Techniken die Zellen lediglich fixiert 
wurden, wobei entsprechend den Forderungen der klassischen Karyologie 
an der Struktur des gesamten Zellgefüges möglichst wenig verändert 
werden sollte, ging eine neuere Richtung radikaler vor: Unmittelbar im 
Anschluß an den Fixierungsvorgang oder erst einige Zeit danach wird 
zum Zwecke der Beobachtung durch Anwendung starken Druckes die 
Zelle weitgehend flachgedrückt oder zertriimmert, so daß die Chromosomen 
mehr oder weniger isoliert von den übrigen Bestandteilen des Proto- 
plasten in nahezu flächenhafter Ausdehnung vorliegen. Diese zunächst 
mit dem Grundsatz möglichster Bewahrung der Lebendstruktur völlig 
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unvereinbar erscheinende Technik wurde im Rahmen der Speichel- 
driisen-Chromosomen-Analyse bei Drosophila erstmals in größerem 
Umfange zum Zwecke einer Untersuchung des Chromosomenfeinbaus 
eingesetzt. Es zeigte sich dabei die überraschende Tatsache, daß trotz 
der befremdenden Roheit der Präparation auch bezüglich der kleinsten 
Bauelemente des Chromosoms stets dieselben, reproduzierbaren Bilder 
entstanden. In keinem Falle ließ sich der sichere Nachweis führen, daß 
damit gegenüber einer einfachen Fixierung und Beobachtung neue Arte- 
fakte erzielt werden, welche eine skeptische Beurteilung dieser Bilder 
rechtfertigen und diese Technik den bisher beschriebenen unterlegen 
erscheinen lassen. Wir tragen aus diesen Gründen daher keine Bedenken, 
die Essigsäurekarminquetschmethode den übrigen „guten“ Fixierungen 
gleichzusetzen, und wir betrachten die damit erhaltenen Bilder ebenso 
wie jene als zuverlässige Umprägungen einer vital in irgendeiner Form 
vorhandenen oder vorgebildeten Struktur. Je nach der Güte der Fixie- 
rung, dem physiologischen Zustand der Zelle und der Pressung, die auch 
innerhalb eines Präparates stets gewissen Schwankungen unterliegen, 
werden dann diese Umprägungen bald bis zu einem bestimmten, noch 
möglichen Endzustand erfolgen können, bald auf dem Wege dazu an 
irgendeiner Stelle stehen bleiben. So werden auf diese Weise die beobach- 
teten Unterschiede in den Längsspaltungsverhältnissen an Chromosomen 
verschiedener Präparate, verschiedener Zellen und oft sogar an ver- 
schiedenen Stellen desselben Chromosoms durch den Fixierungsvorgang 
mit verursacht. 

Einen dritten Faktor, welcher weithin über die Zuverlässigkeit unserer 
Analyse der Spaltungsverhältnisse mitentscheidet, stellt die Grenze des 
optischen Auflösung ögens unserer Mikroskope dar. Im Laufe des 
Formwechsels in Ruhe und Teilung erscheinen uns die Chromosomen 
bzw. Chromonemen nicht immer unverändert, sondern sie durch- 
laufen ausgesprochene Wachstumsperioden. So finden wir zu Beginn 
der Prophase die Chromosomen als ungewöhnlich zarte, dünne Fäden 
vor, die als Ganzes und in ihren Längselementen im weiteren Verlaufe 
der Kernteilung wesentlich gröber strukturiert werden und einen größeren 
Durchmesser erhalten. Diese Größenänderungen am Chromosom sind 
nun hei der einfachsten Annahme der Spaltungsverhältnisse — Ana- 
phase ein Chromonema, Pro- und Metaphase zweiteilig — noch nicht 
von Bedeutung, denn die Feststellung der Ein- bzw. Zweiteiligkeit am 
Chromosom rührt praktisch in keinem Stadium, also auch nicht vor dem 
Einsetzen des Chromonemawachstums, allzusehr an die Grenzen des 
optischen Auflösungsvermögens. Ganz anders wird die Sachlage jedoch 
bei der Annahme einer Vierteiligkeit des Chromosoms etwa in der frühen 
Prophase: Wir können den dünnen Faden zwar noch mehr oder weniger 
deutlich zweiteilig strukturiert erkennen, es wird uns aber mit unseren 
optischen Systemen nur schwer oder gar nicht gelingen, die vielleicht 
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vorhandene Vierteiligkeit nachzuweisen, ganz einfach deswegen, weil 
auch bei bester Fixierung der Durchmesser von den in solchen Fällen 
stets paarweise dicht zusammenliegenden Chromonemen für eine opti- 
sche Auflösung des Längsspaltes zu gering ist. Was nun für die Analyse 
der Vierteiligkeit in der frühen Prophase gilt, trifft für die Feststellung 
der Achtteiligkeit des Chromosoms in Pro- und Metaphase in so gut wie 
allen Stadien zu. Selbst an groBchromosomigen Objekten macht das 
Auffinden von acht einzelnen Chromonemen in erster Linie optisch 
bedingte Schwierigkeiten; denn der Durchmesser der einzelnen Bauele- 
mente des Chromosoms, die ja durch die Matrices dicht zusammen- 
gehalten werden, ist so klein, daß nur noch die besten optischen Systeme 
und dann unter Zuhilfenahme der Mikrophotographie diskutable Er- 
gebnisse zu liefern vermögen. 

Unter diesem Gesichtspunkt läßt sich jetzt erst eine charakteristische 
Eigenart in unserer Zusammenstellung der Ergebnisse in Abb. 24 ver- 
stehen. Wir beobachteten dabei zunächst in der Pollenmitose, daß erst 
von der mittleren Prophase ab der vielteilige Bau der Chromosomen in den 
Vordergrund tritt, während in dem Ruhe- und Spiralstadium die ein- 
fachere Struktur vorherrscht. Dasselbe Verhalten finden wir beim Ver- 
gleich der Pollenkorn- und Pollenschlauchmitose vor, wobei sich die 
letztere durch einen geringeren Spaltungsgrad auszuzeichnen scheint. 
Da nun sowohl die Prophase gegenüber den späteren Stadien wie auch die 
ganze Pollenschlauchmitose durch eine geringere Dimensionierung der 
Chromosomen ausgezeichnet ist, liegt die Deutung klar auf der Hand: 
Beide Tatsachen folgen aus der geschilderten Begrenzung des Beobacht- 
baren durch die optische Auflösung bei einer Mikroskopie in gewöhn- 
lichem Lichte. 

Gegenüber anderen Darstellungen, in denen eine Vierteiligkeit des Anaphase- 
chromosoms und eine Achtteiligkeit in Pro- und Metaphase beobachtet wurde, 
mag in unserem beschreibenden Teil vielleicht auffallen, daß wir außer der Anaphase 
praktisch in fast allen Stadien Bilder dieses hohen Spaltungszustandes aufweisen 
konnten. Die Häufigkeit unserer Beobachtungen dieser Art erklärt sich dabei aus 
einem besonderen Z treffen zweier Umstände, einmal der Technik, welche 
durch Quellung und Pressung die vitale Struktur wesentlich vergrößert und ver- 


deutlicht, zum anderen der Analyse der Spaltungsverhältriisse mit Hilfe der Mikro- 
phie im annähernd monochr tischen Licht, welche die Möglichkeiten 


der optischen Auflösung weitgehend auszunützen gestattet und sich gerade an 
Quetschpräparaten besonders bewährt. Wir halten es aus diesem Grund für 
wahrscheinlich, daß ähnliche Befunde prinzipiell an allen größer-chromosomigen 
Objekten bei einer Ausnutzung dieser beiden Momente gemacht werden können. 

Als letzter Gesichtspunkt für eine Beurteilung der Spaltungsver- 
hältnisse bleibt uns jetzt noch die Berücksichtigung des Fixierungs- 
verhaltens einzelner Kernstadien. Während wir bisher lediglich das Arte- 
faktproblem als Ganzes betrachtet haben und daran unmittelbar den 
begrenzenden Einfluß des optischen Auflösungsvermögens angeschlossen 
haben, müssen wir jetzt noch die einzelnen Stadien der Ruhe und Teilung 








des Pollens und Pollenschlauchs von Allium und Lilium. 703 


hinsichtlich ihrer Zuverlassigkeit fiir Spaltungsfragen im fixierten Zustand 
untersuchen. Es ist dabei zunächst eine Erfahrung jedes zytologisch 
Arbeitenden, daß sich der Ruhekern, die Übergangsstadien bis zur mitt- 
leren Prophase und ebenso diejenigen von der Telophase zum Ruhekern 
zurück als besonders fixierungslabil erweisen. Die Chromosomen und 
damit ihre Chromonemen scheinen infolge der lebhaften physiologischen 
Umbildungsvorgänge, denen sie unterworfen sind, in einem gegenüber 
Störungen empfindlichen Zustand zu sein, sie lassen sich im Präparat 
nur auf kurze Strecken verfolgen und ergeben unscharfe und verschieden- 
artige Bilder. Demgegenüber begegnet uns in den übrigen Stadien das 
entgegengesetzte Verhalten; in ihnen wurde bei einer vergleichenden 
Beobachtung vitaler und fixierter Strukturen (Martens 1927, 1929; 
YAMAHA 1926) die beste Übereinstimmung gefunden. Für unseren Zu- 
sammenhang ergibt sich daraus die Tatsache, daß infolgedessen den Be- 
funden von der mittleren Prophase bis zur Anaphase für die Bestimmung 
der Chromonemenanzahl die größte Beweiskraft zukommt, während Be- 
obachtungen in den übrigen Stadien nur mit Vorbehalt herangezogen 
werden dürfen. Im beschreibenden Teil haben wir uns bereits nach dieser 
Erfahrungstatsache gerichtet, und so werden in unserer Zusammen- 
stellung (Abb. 24) die Nachweise besonderer Vielteiligkeit des Chromo- 
soms außer in später Pro-, Meta- und — mit Einschränkung — Anaphase 
als zweifelhafte Befunde bewertet und sind in Klammern gesetzt. 

Bei dieser Betrachtung der Zuverlässigkeit einzelner Stadien fällt 
nun seltsamerweise die Anaphase unter den gut fixierbaren Zuständen 
durch ihr Sonderverhalten heraus und muß zu den fixierungslabilen 
gerechnet werden, obwohl keine der bisher angeführten Ursachen für 
diese Eigenheit verantwortlich gemacht werden kann. So finden wir in 
unserer Zusammenstellung dieses Stadium in der Pollenkornmitose 
deutlich dadurch charakterisiert, daß hier eine scheinbare Vereinfachung 
der Längsspaltungsverhältnisse vorliegt; gleichzeitig wiesen wir im be- 
schreibenden Teil schon darauf hin, daß trotz der konsistenten und räum- 
lich ausgedehnten Chromosomengestalt ein Einblick in die Verhältnisse 
des Feinbaus nur schwer möglich ist und hier eine Fülle von verschiedenen 
Fixierungsbildern auftreten, auf deren Artefaktnatur GEITLER (1935, 
1938) nachdrücklich aufmerksam machte. Die Ursache dieses abweichen- 
den Verhaltens der Chromosomen ist aus unseren Untersuchungen nicht 
zu entnehmen; möglicherweise befinden sie sich in einem Zustand be- 
sonders starker Entquellung (Kuwapa 1939), dessen Besonderheiten 
eine gute Fixierung verhindern. Für die Beurteilung der Tragfähigkeit 
von Aussagen über den Spaltungszustand sind diese Feststellungen 
insofern von Bedeutung, als offensichtlich derartige Befunde am Ana- 
phasechromosom mit besonderer Vorsicht gewertet; werden müssen und 
stets einer Ergänzung durch die Analyse der übrigen Stadien bedürftig 
sind. 
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Mit den vorliegenden Erérterungen glauben wir die wesentlichsten 
Momente namhaft gemacht zu haben, welche für eine Auswertung von 
Beobachtungen zum Zwecke einer Aussage über Längsspaltungsverhält- 
nisse im Chromosom von Bedeutung sind, und wir können nun die zu 
Beginn des Abschnitts gestellte Frage nach der Anzahl der Chromonemen 
pro Chromosom abschließend zu beantworten versuchen. Zunächst ergibt 
sich aus allen angeführten Gesichtspunkten heraus die Einsicht, daß im 
fixierten Präparat niemals ein einheitlicher, in allen Chromosomen wieder- 
kehrender Spaltungszustand erwartet werden darf, sondern daß, durch 
die Besonderheiten der Matrix, der Fixierung, der optischen Auflösung 
und des beobachteten Stadiums veranlaßt, stets eine gewisse Variabilität 
in der Anzahl der Chromonemen pro Chromosom auftritt. Dabei werden 
sich eine sichere Minimalzahl und eine sichere Maximalzahl beobachten 
lassen, wobei die niedrigere Zahl stets durch eine mangelhafte Ausprägung 
der realen Anzahl von Chromonemen zu verstehen ist, niemals aber die ein- 
deutig festgestellte Maximalzahl durch die Annahme irgendwelcher Um- 
formungen aus einer etwa vorhandenen niedrigeren Chromonemenanzahl 
mit Sicherheit wegdiskutiert werden kann. Wenn wir daher nach gründ- 
licher Prüfung der Zuverlässigkeit unserer Technik in der mittleren Pro- 
phase und der Metaphase der Pollenkornmitose Bilder einer Achtteiligkeit 
des Chromosoms erhalten, so bleibt uns auf Grund unserer bisherigen 
Erwägungen keine andere Annahme übrig, als daß bei Allium und 
Lilium eine Chromonemenzahl von 8 pro Metaphasechromosom und 
dementsprechend 4 pro Ana- und Telophasechromosom vorhanden ist, 
um so mehr als allerdings vorsichtig zu bewertende Beobachtungen in 
Ana- und Telophase damit übereinstimmen. Daß wir in den frühen 
Prophasestadien und vor allem im Laufe der Pollenschlauchmitose keinen 
derartigen Befund erhielten, ist solange kein stichhaltiger Einwand, als 
die Wahrscheinlichkeit besteht, wir befänden uns in diesen Stadien des 
Kernformwechsels an der Grenze der Auflösung unserer optischen 
Systeme, oder unsere Preß- und Quetschtechnik reiche zur Ermöglichung 
einer Analyse der realen Chromonemenzahl nicht aus. 

Haben wir nun mit dieser Feststellung der Vier- bzw. Achtteiligkeit 
des Chromosoms in den verschiedenen Stadien der Kernteilung die reale 
Anzahl der Chromonemen ermittelt ? Wir glauben diese Frage verneinen 
zu müssen. Mit der Beobachtung dieser Chromonemenzahl befinden wir 
uns, wie wir ausführten, an der Grenze der Sichtbarkeit bei notmaler mikro- 
skopischer Technik, und ihr verhältnismäßig guter Nachweis etwa gegen- 
über NEBEL u. RUTTLE (1936) gelang nur durch Ausnutzung der besonderen 
Gunst einer mikrophotographischen Analyse der Chromosomen. Genau 
so, wie wir nun bei Vorliegen eines scheinbar niedereren Spaltungsgrades 
in gewissen Phasen die reale Existenz von einer anderswo beobachteten 
größeren Anzahl von Chromonemen nicht ausschließen können, dürfen 
wir nun aus unseren vorliegenden Untersuchungen nicht den Schluß ziehen, 
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daB die festgestellte Maximalzahl von 8 bzw. 4 Chromonemen nun bereits 
die real gegebene Zahl darstelle. Wir wissen ja nicht, ob bei Anwendung 
kurzwelliger Strahlung und einer damit verbundenen Steigerung der 
optischen Auflésung nicht eine nochmalige Unterteilung der Chromonemen 
sichtbar würde! Diese Überlegungen führen uns also zwangsläufig zu der 
Ansicht, daß wir zwar eine Maximalzahl von Chromonemen bei sorgfältiger 
Berücksichtigung aller hierfür maßgeblichen Momente als gegeben be- 
trachten können, daß aber, ebenso wie bei der Analyse der Spiralisations- 
verhältnisse der Gedanke an eine ,,molecular spiral“ (DARLINGTON 1935) 
aufkommen konnte, auch bei der Analyse der Längsspaltungsverhält- 
nisse an ein Vorhandensein von ,,Molekular-Chromonemen“ zu denken 
ist, d.h. von weiteren Unterteilungen des Chromonemas unterhaib der 
Sichtbarkeitsgrenze der gewöhnlichen Mikroskopie, welche in die Dimen- 
sion der submikroskopischen, makromolekularen Struktur des Chromo- 
soms hineinreichen. 


3. Die Réntgenanalyse der Spaltungsverhältnisse im Chromosom 
und der Zeitpunkt der Spaltung. 

Neben die Analyse des Spaltungszustandes der Chromosomen mit 
optischen Mitteln trat im Zusammenhang mit der fortschreitenden Unter- 
suchung der Wirkung von Röntgenstrahlen auf den Kern eine experi- 
mentelle Bestimmungsmethode, welche im wesentlichen den sonst in 
dieser Hinsicht nicht zugänglichen Ruhekern betraf: Wurde in steigendem 
Abstand von der Pollenkornmitose bestrahlt und an den Mitosen, welche 
an den verschiedenen Tagen nach der Einwirkung zur Beobachtung 
kamen, die Art der Schädigung analysiert, so ergaben sich zunächst 
zweierlei verschiedene Gruppen von Chromosomenveränderungen. Einmal 
traten Fragmentationen und Restitutionen auf, welche nur Chromatiden 
betrafen (,,chromatidale“ Schädigungen), zum anderen solche, die sich 
an beiden Chromatiden gleichermaßen abgespielt hatten (‚‚chromosomale‘ 
Schädigungen). Dabei finden wir in den ersten Tagen vor der Mitose 
vorwiegend chromatidale Veränderungen, während von einem gewissen 
Zeitpunkt ab ein mehr oder weniger ausgeprägter Umschwung erfolgt, 
nach dem die Chromatidschäden fast völlig verschwunden sind und die 
chromosomalen Brüche und Umbauten vorherrschen. Aus der Existenz 
dieser zwei Gruppen von Chromosomenveränderungen und des Um- 
schwungs in der Reaktion der Chromosomen konnte einerseits gefolgert 
werden, daß auf Grund dieses experimentellen Testes das Chromosom 
teils ein, teils zwei Chromonemen besitzen müßte, und andererseits im 
Zeitpunkt des Umschlags von chromatidalen zu chromosomalen Schädi- 
gungen die Längsspaltung sich im Chromosom vollzog; denn ein ge- 
spaltenes Chromosom kann von den Röntgenstrahlen an den Chromatiden 
angegriffen werden und chromatidale Veränderungen erfahren, ein un- 
gespaltenes Chromosom wird dagegen als Ganzes verändert und die nach- 
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folgende Spaltung führt dann zu einem beide Chromatiden betreffenden, 
chromosomalen Umbau oder Bruch. So ließ sich mit dieser experimen- 
tellen Methode der Längsspaltbestimmung für eine Reihe von Objekten 
die Ein- bzw. Zweiteiligkeit des Chromosoms festlegen und ein Zeitpunkt 
der Spaltung ermitteln (Rırey 1936, Marner 1937, DARLINGTON 1937, 
Sax 1938, Sax und MATHER 1940). 

Gegen die Berechtigung eines derartigen unmittelbaren Schlusses 
von Réntgenbefunden auf den Spaltungszustand des Chromosoms und 
den Zeitpunkt der Spaltung erhoben sich jedoch bald Zweifel. Während 
wir selbst in unseren früheren Arbeiten die Beweiskraft dieser Methode 
stets vorsichtig bewerteten (MARQuARDT 1937b, 1938a, b, c, vgl. auch 
Gates 1938), veröffentlichte NeBeL (1936, 1937) an der Meiosis erstmals 
Beobachtungen, welche zu anderen Ergebnissen führten. Er konnte 
nämlich bei einer Bestrahlung vormeiotischer Kerne mit hoher Intensität 
das Auftreten von Halbchromatidbrüchen wahrscheinlich machen, d.h. 
von Chromosomenveränderungen, die nur als Schädigung eines Halb- 
chromatids des Chromosoms zur Zeit der Bestrahlung verstanden werden 
konnten, so daß das Chromosom unmittelbar vor der Meiosis vierteilig 
sein mußte. Diesen zunächst mit Skepsis aufgenommenen Befund NEBELs 
an der Meiosis! konnten wir für die Pollenkornmitose photographisch 
bestätigen und darüber hinaus noch die Existenz von Halbchromadit- 
translokationen wahrscheinlich machen (MARQUARDT 1940/41). Damit ist 
aber hinsichtlich der Ergebnisse mit Hilfe der experimentellen Bestimmung 
des Spaltungszustandes genau dieselbe Situation geschaffen, wie bei den 
Untersuchungen auf optischem Wege: verschiedene Beobachter (NEBEL 
und Sax) kamen an ein und demselben Objekt (Tradescantia) zu ver- 
schiedenen, einander entgegengesetzten Auffassungen über die Anzahl 
der vorhandenen Chromonemen. Aus diesem Grunde schien eine Nach- 
prüfung der Zuverlässigkeit dieses Verfahrens angebracht, welcher jedoch 
insofern Schwierigkeiten entgegenstanden, als der Ruhekern, um dessen 
Zustand es sich ja handelte, infolge der Unsichtbarkeit der Chromosomen 
nicht analysiert werden konnte. Dieses Hindernis läßt sich bei unseren 
Untersuchungen nun dadurch umgehen, daß wir uns die Tatsache der 
chromosomalen Analysierbarkeit im Spiremkern von Lilium zunutze 
machen; wir bestrahlten diesen Kern, dessen Chromosomenfeinbau von 
uns optisch untersucht ist, beschrieben im vorhergehenden Teil der Arbeit 
kurz die auftretenden Chromosomenveränderungen und haben nunmehr 
diese Ergebnisse auszuwerten. 

In dem Spiremkern des reifen Pollenkorns wiesen wir bei der Unter- 
suchung seines Feinbaus im wesentlichen eine Zweiteiligkeit des Chromo- 
soms nach, in einigen Fällen dagegen auch eine Ein- und Vierteilig- 
keit. Bei der Besprechung dieser Befunde im vorhergehenden Kapitel, 
welche die Ergebnisse der Untersuchung aller Stadien unter besonderer 


1 Vgl. das Referat Knapps in den Ber. Biol. 48, 441 (1937). 
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Berücksichtigung der für eine Beurteilung der Spaltungsverhältnisse 
wesentlichen Momente verwertete, kamen wir jedoch zu dem Schluß, daß 
das Anaphase- und Telophasechromosom und damit wohl auch noch 
dasjenige des darauffolgenden Ruhekerns mindestens vier Chromonemen 
enthält. Wenn nun der Spaltungszustand eines Chromosoms unmittelbar 
die Art der Röntgenschädigung bestimmen würde, so müßten wir nach 
einer Bestrahlung des Pollens und damit des generativen Kerns in der 
darauffolgenden Pollenschlauchmitose in erster Linie Halbchromatid- 
brüche und Halbchromatid-Restitutionen vorfinden. Tatsächlich be- 
obachten wir aber etwas ganz anderes. Die chromosomalen Verände- 
rungen, d.h. solche, die alle vier Chromonemen zugleich alteriert 
haben, stehen im Vordergrund, ein Ergebnis, das somit eigentlich für 
eine Einteiligkeit des Chromosoms im Ruhekern sprechen würde. 
Etwas seltener begegnen uns chromatidale Brüche, welche das Vor- 
handensein eines einzigen Längsspaltes nahezulegen. scheinen. Halb- 
chromatidbrüche beobachten wir dagegen trotz der ihren Nachweis 
eigentlich erleichternden Quetschtechnik überhaupt nicht; daraus auf 
ihr völliges Fehlen zu schließen, wäre verfrüht, denn nach den Er- 
fahrungen NEBELs an der Meiosis von T’radescantia und nach unseren 
eigenen an der Pollenkornmitose von Bellevalia romana treten sie nur 
selten in nachweisbarer Form auf, und wir haben dazu vielleicht noch 
zu wenig Material photographiert. 

Die Nachprüfung der Zuverlässigkeit dieser experimentellen Methode 
zur Bestimmung der Spaltungsverhältnisse im Chromosom führte somit 
zu einem negativen Ergebnis: In dem besonderen Falle, in dem wir den 
Feinbau der Chromosomen unmittelbar im ruhenden Kern selbst analy- 
sieren können, ergibt sich eine klare Diskrepanz zwischen der von uns auf 
optischem Wege bestimmten Anzahl von Chromonemen und der Anzahl, 
welche die Röntgenpathologie der Mitose anzeigt. Diese Nichtüberein- 
stimmung bleibt selbst dann bestehen, wenn wir unsere Deutung 
des Spaltungszustandes aufgeben und nur zwei Chromonemen als 
vorhanden annehmen, denn die Röntgenversuche zeigen in unserem 
Falle in erster Linie ein einfaches, ungespaltenes Chromosom an. Damit 
ist gleichzeitig der Auswertung von Röntgenbefunden in eine zweite Rich- 
tung, nämlich zum Zwecke der Bestimmung des Zeitpunktes der Längs- 
spaltung im Chromosom, das Urteil gesprochen, und die beobachtete 
Tatsache des Umschlags in der Art der Chromosomenveränderungen 
bei einer Bestrahlung des Ruhekerns zu verschiedenen Zeiten muß eine 
andere Bedeutung haben. Um sie verständlich zu machen, müssen wir 
uns einmal über die Tragweite der morphologischen Befunde bezüglich 
der Längsspaltung und zum anderen über die ungefähre Wirkungsweise 
der Röntgenstrahlen Klarheit verschaffen. 


Wenn wir z. B. im Ruhekern mit Hilfe einer optischen Analyse vier Chromo- 
nemen pro Chromosom als vorhanden nachweisen können, so ist diese Einsicht 
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zunächst rein morphologischer Art, denn funktionell betrachtet verhält sich das 
Chromosom als einheitliches Ganzes bis zum Beginn der Anaphase, wo zwei seiner 
Teile, die Chromatiden, erstmals eine selbständige Reaktion zeigen. Es vergeht 
also in unserem Falle eine längere Zeit — zwei volle Teilungsschritte — bis der 
morphologisch schon ausgeprägte Spalt im Laufe der Formwechselvorgänge des Kerns 
und der Chromosomen funktionell in Erscheinung tritt. Wie sich die ihn begrenzen- 
den Chromatiden bzw. Halbchromatiden in der Zwischenzeit verhalten, ob bereits 
selbständig oder noch zu einem einheitlichen Chromosom zusammengeschlossen, 
vermögen wir ohne experimentellen Eingriff nicht zu sagen, denn im Normalablauf 
erhalten sie ja erst in der Anaphase der entsprechenden Mitose Gelegenheit, ihre 
Selbständigkeit zum Ausdruck zu bringen. Die erwähnten Röntgenbestrahlungen 
des Ruhekerns zu verschiedenen Zeitpunkten stellen aber derartige experimentelle 
Eingriffe dar, welche zeigen Klasse, ob morphologisch vorgebildete Chromonemen, 
Halbehromatiden, Chromatiden oder Chromosomen zum mindesten den Röntgen- 
strahlen gegenüber sich bereits als unterteilt erweisen oder nicht. Die Röntgen- 
versuche sind daher zur Beantwortung dieser mehr physiologischen Fragestellung 
von entscheidender Bedeutung, nachdem wir ihre Beweiskraft für die Bestimmung 
des Zeitpunktes der rein morphologischen Längsspaltung als unzureichend erkannt 
haben. 

Den ersten Vorgang bei einer Röntgeneinwirkung auf biologische Objekte stellt 
die Absorption der Strahlungsenergie unter bestimmten Bedingungen in einem 
molekularen Bereich des Chromosoms dar, über dessen Natur wir trotz mancherlei 
Interpr hen in dieser Richtung (vgl. KAPLAN 1939) nichts gesichertes 
wissen. Daran. schließt sich eine Kette von Sekundärreaktionen an, an deren 
Ende die mikroskopisch feststellbare Röntgenveränderung steht. Auf das Chro- 
mosom bezogen besagt dies, daß demnach innerhalb eines morphologisch an 
der Grenze der Sichtbarkeit nachgewiesenen Chromonemas oder eines Teils von 
ihm die primäre Absorptionsreaktion erfolgt. Es ist dann zu erwarten, daß 
die sekundären Vorgänge je nach dem Umfang der absorbierten Energie ver- 
schieden weit verlaufen und bald unterhalb aller Sichtbarkeit, bald am Chromo- 
nema, am Halbchromatid, Chromatid oder Chromosom Halt machen (Mar- 
QUARDT 1938, 1940/41). Eine Begrenzung der Röntgenwirkung müßte, wären 
die morphologisch feststellbaren Einzelelemente des Chromosoms auch funk- 
tionell selbständige Elemente, in den meisten Fällen bereits am sichtbaren 
Chromonema eintreten, denn nach unserer optischen Analyse sind zwei Chromo- 
nemen voneinander unabhängige Gebilde. Gegenüber diesem häufigsten Fall 
würden wir dann etwas seltener ein Übergreifen auf zwei Chromonemen und damit 
auf die Halbehromatiden erwarten, in anderen Fällen auf die Chromatiden und 
schließlich bei ganz energischer primärer Reaktion in besonderen Fällen sogar auf das 
Chromosom. Tatsächlich liegen die Verhältnisse aber gerade umgekehrt: Bei Be- 
strahlung des vierteiligen Chromosoms im reifen Pollen von Lilium beobachten wir 
ein klares Vorwiegen der ein ganzes Chromosom erfassenden Schädigungen, während 
die chromatidalen Veränderungen relativ selten sind und die Halbehromatidbrüche 
in einer überhaupt nicht nachweisbaren Anzahl in unserem Material erfolgen. Dies 
kann nur so verstanden werden, daß für die pathologisch-physiologischen Abläufe 
der Sekundärreaktionen die morphologischen Längsspalte zwischen Chromonemen, 
Halbehromatiden und Chromatiden meist bedeutungslos sind und nur in einer 
geringen Anzahl von Fällen die funktionelle Unabhängigkeit der zwei Chromatiden 
soweit gediehen ist, daß an ihnen die Röntgenwirkungen Halt machen und damit 
nur noch ein einzelnes Chromatid betreffen. Für die Ergebnisse einer Bestrahlung 
des Ruhekerns vor der Pollenmitose zu verschiedenen Zeitpunkten folgt dann, 
daß der beobachtete Umschlag von chromosomalen zu chromatidalen Verände- 
rungen auf einer stärkeren funktionellen Verselbständigung der Chromatiden 
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beruht, durch welche sich die Réntgenwirkung plötzlich auf einen Teil des Chromo- 
soms, die Chromatiden, beschränken muß. 

Es ergibt sich somit aus dem Vergleich der auf optischem und experi- 
mentellem Wege gewonnenen Einsichten in die. Spaltungsverhältnisse, 
daß wir zwischen einer morphologisch feststellbaren und einer funktionell- 
wirksam werdenden Anzahl von Längselementen unterscheiden müssen. 
Unter natürlichen Umständen liegt der Zeitpunkt der sichtbar werdenden 
Verselbständigung bestimmter Chromosomenteile, der Chromatiden, in 
der Anaphase, unter der Einwirkung von Röntgenstrahlen verschiebt sich 
dagegen der Zeitpunkt in eine bestimmte Phase des vorhergehenden 
Ruhekerns. In welchem Stadium des Kernformwechsels die morphologische 
Längsspaltung im einzelnen erfolgt, konnten wir nicht mit Sicherheit 
beobachten, da alle die im vorhergehenden Kapitel aufgeführten Momente 
eine sichere Feststellung in dieser Hinsicht nahezu unmöglich machen. 
Wir begnügten uns daher mit der Aussage, bereits zwei Teilungsschritte 
vor seiner Manifestation sei der Längsspalt nachweisbar, und nannten 
kein einzelnes Stadium in dieser Mitose bzw. übernahmen stillschweigend 
die allgemein anerkannte Hypothese von der Spaltung in der frühen 
Prophase (vgl. Kuwapa 1939, Kuwapa und Nakamura 1940). 

Mit diesen Einsichten sind wir nun abschlieBend zu einer Gesamt- 
beurteilung der Langsspaltung im Chromosom gekommen, die sich folgen- 
dermaßen zusammenfassen läßt: Rein morphologisch ermitteln wir mit 
Hilfe der gewöhnlichen Mikroskopie als Maximalzahl acht Chromonemen 
pro Chromosom, ohne im einzelnen den genauen Zeitpunkt der morpho- 
logischen Spaltung festlegen zu können. Gleichzeitig erscheinen uns 
diese rein karyologisch-morphologischen Feststellungen insofern von 
beschränkter allgemeiner Bedeutung, als unter Normalbedingungen das 
Chromosom bis zur Anaphase jeweils als einheitliches Ganzes reagiert 
und somit den optisch festgestellten letzten Längselementen jeweils erst 
zwei Teilungsschritte später funktionelle Bedeutung zukommt. Das- 
selbe trifft nach einer Einwirkung der Röntgenstrahlen auf den Kern 
zu. Auch unter diesen experimentellen Bedingungen verschiebt sich der 
Zeitpunkt der physiologischen Manifestation einer Spaltung nur von der 
Anaphase in ein bestimmtes Stadium des vorhergehenden Ruhekerns; 
das Chromosom erweist sich in diesen Fällen somit nur etwas frühzeitiger 
als zweiteilig und in besonderen Ausnahmefällen einmal auch als vier- 
teilig. 

4. Der Spiralisationszustand der Chromosomen. 

Die im Chromosomenkörper vorhandenen, morphologisch feststell- 
baren Einzelelemente, die Chromonemen, stellen nicht einfach mehr oder 
weniger gestreckte Fäden dar, sondern erscheinen in der Form regel- 
mäßiger Spiralen, die in den verschiedenen Phasen des Kernformwechsels 
gewissen Veränderungen unterliegen. Während über die Existenz einer 
Spiralstruktur und ihre Gestaltung in den verschiedenen Kernzuständen 
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im allgemeinen Klarheit herrscht, haben die komplizierten Längsspaltungs- 
verhältnisse im Chromosom Schwierigkeiten in die Analyse der Spirali- 
sation gebracht, die heute noch nicht überwunden sind. Drei Fragenkreise. 
welche eng miteinander zusammenhängen und die wesentlichsten Pro- 
bleme der Spiralisation des Mitosechromosoms umfassen, stehen dabei 
im Vordergrund des Interesses: Die Art der Anordnung der Chromonemen 
in den nachweisbaren Spiralen, das Verhältnis von Längsspaltung und 
Spiralisation, und schließlich der Anteil des Formwechsels der Spiralen 
an den Längenveränderungen des Chromosoms im Laufe der Mitose. Wir 
beginnen daher die folgende Auswertung mit einer Erörterung der ersten 
Frage; hieran wird sich ein Zwischenkapitel über die Herkunft und den 
Formwechsel der Restspirale anschließen, die sich auf Grund unserer 
Befunde anders als bisher deuten läßt. Abschließend folgt dann 
eine Betrachtung der zweiten Frage, während wir eine Besprechung des 
an dritter Stelle genannten Problems noch aufschieben, bis wir über 
zuverlässige Messungen an einem bestimmten Chromosom in möglichst 
vielen Mitosestadien verfügen. 
a) Die Anordnung der Chromonemen in den Spiralen. 
Bei einer Betrachtung der Anordnung der Chromonemen in den im 
Chromosom nachweisbaren Spiralen beginnen wir am besten mit der 
Anaphase. Wir kamen im vorhergehenden zu der Auffassung, daß im 
Chromosom dieses Stadiums vier Chromonemen vorhanden sind, die nun 
nicht gleich geordnet nebeneinander liegen, sondern sich deutlich einander 
paarweise zuordnen: Die Tochterchromosomen — die Chromatiden der 
Metaphase — enthalten deutlich zwei Chromatiden in Form von zwei 
unabhängigen, nebeneinander liegenden Spiralen, die teils streng parallel 
angeordnet sind, teils sich wenige Male im zahlenmäßig etwas variablem 
Umfang umwinden. Erst diese beiden Chromatiden enthalten wieder je 
zwei Unterelemente, die Halbehromatiden, die innerhalb der Spirale 
eine ganz bestimmte Lagebeziehung haben müssen. Wir lassen nun 
zunächst die Tatsache der zusammengesetzten Natur der Chromatiden 
außer acht und beschäftigen uns fürs erste mit dem Schicksal der Chroma- 
tiden als Ganzes. Der Längsspalt, welchen wir in der Anaphase zwischen 
beiden Chromatidspiralen vorfinden, ist derjenige, mit dem in der folgen- 
den Mitose die beiden Chromatiden getrennt werden; es sind damit also 
bereits alle wesentlichen Voraussetzungen einer freien Trennbarkeit 
gegeben, und man sollte annehmen, daß sich diese Lagebeziehungen nicht 
weiter ändern. Trotzdem geschieht dies aber, denn wir finden an den 
sichtbaren Chromosomen des ruhenden Spiremkerns Verhältnisse, welche 
eine Folgeerscheinung dreier Vorgänge sind. Einmal haben sich die 
Chromatidspiralen weitgehend gestreckt und das Chromosom weist nur 
noch an einigen Stellen vereinzelte oder eine beschränkte Zahl von Spiral- 
windungen (,Restspiralen‘‘) auf, die bedeutend größer und unregelmäßiger 
erscheinen als die niedere Ganghöhe der früheren Anaphasespirale. 
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Ferner ist bereits jetzt, im noch ruhenden Kern, die neue Chromatid- 
spirale für die kommende Pollenschlauchmitose fertig ausgebildet, so daß 
die Chromatiden bzw. ihre Unterelemente in einer doppelt spiralisierten 
Form vorliegen, in der im Ruhekern wenig in Erscheinung tretenden 
alten ,,Restspirale“ und in der neuen regelmäßigen, verhältnismäßig 
engen Spiralisation. Schließlich, und dies ist für unseren Zusammen- 
hang bedeutungsvoll, sind jetzt die Chromatiden in weit stärkerem Maße 
umeinander gewunden als in der Ana- und Telophase. 

Diese Zunahme im Umwindungsgrad der Chromatiden ist nun nach den bisherigen 
Auffassungen vom Formwechsel der Spiralisation schwer zu verstehen. An sich 
dürfte die einfache Streckung und anschließende Neuformierung der Chromatid- 
spiralen keine wesentliche Veränderung in den Lagebeziehungen der Chromtiden 
zueinander bewirken. Da aber, wie wir wissen, die Chromatiden ihrerseits aus zwei 
Unterelementen zusammengesetzt sind, besteht die Möglichkeit, daß eine derartige 
Struktur Spannungen in den Chromatiden bewirkt, welche zu einer Steigerung 
des Umwindungsgrades führt. Wir werden daher im Anschluß an die Besprechung 
der Lagebeziehungen der Halbchromatiden in den Chromatiden erneut auf die 
Ursache dieser Erscheinung zurückkommen. 

Zur Zeit der Einleitung der Prophase ist der beschriebene Umwin- 
dungsgrad noch immer nachweisbar, und erst mit dem Ende des Spiral- 
stadiums erfolgt parallel mit der Ausglättung der ,,Restspiralen“ ein 
Rückgang in der Umwindungszahl der Chromatiden, bis in der späten 
Prophase und der Metaphase die alte, in der vorhergehenden Anaphase 
bereits vorhanden gewesene Parallellagerung der Chromatiden wieder 
hergestellt ist. Auf weitere Einzelheiten dieser Abläufe, die nach unserer 
Auffassung mit dem Formwechsel der Restspirale in kausalem Zusammen- 
hang stehen, werden wir im folgenden Abschnitt erst einzugehen haben. 

Die Feststellung der Lagebeziehungen zwischen den Chromatiden von 
der Anaphase bis wieder zur Anaphase konnte sich somit auf eindeutige, 
photographische Unterlagen stützen. Demgegenüber ist die Betrachtung 
der Lage der Halbchromatiden in den beiden spiralisierten Chromatiden 
des Anaphasechromosoms, die wir nunmehr vornehmen wollen, insofern 
stark im Nachteil, als uns eine befriedigende optische Analyse der Ver- 
hältnisse im Chromatid hauptsächlich infolge der geringen Dimension 
der in Frage kommenden Strukturen nicht gelang. Zu entscheiden ist 
dabei die Frage: Liegen die Halbehromatiden innerhalb der Anaphase- 
Chromatidspiralen frei trennbar voneinander, haben wir also eine ,,An- 
orthospirale‘‘ (Kuwapa 1939) vor uns (vgl. das Schema der Abb. 26), oder 
hängen sie mit jeder Spiralwindung einmal ineinander, wie dies für eine 
„Orthospirale‘‘ charakteristisch ist? Da nun eine Entscheidung darüber 
in der Anaphase selbst nicht gefällt werden kann, müssen wir uns zu- 
nächst mit dem folgenden Stadium der Telophase beschäftigen, das den 
Vorgang des Verschwindens der Chromosomen als kompakter Körper ein- 
leitet, leider aber dabei im Verdacht steht, nicht ganz zuverlässige 
Fixierungsbilder zu ergeben. Wir erhalten dabei den Eindruck (vgl. 
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Abb. 7), daß in allen den Fällen, wo wir die vier Elemente des Chromosoms 
deutlich erkennen, die Halbchromatiden nicht im Sinne einer Ortho- 
spirale zum Chromatid zusammengeschlossen sind, sondern zwei frei 
trennbare Spiralfäden, d.h. eine Anorthospirale darstellen. Dasselbe 
Ergebnis scheinen uns die allerdings nur bedingt hier verwendbaren 
Ruhekernbilder nahezulegen, in denen wir die dünnsten fädigen Elemente 
— vermutlich eben die Halbchromatiden — auf längere Strecken 
getrennt voneinander verlaufen sehen. 

Während somit vor dem Unsichtbarwerden der Chromosomen gegen 
unsere Untersuchungen der Lagebeziehung der Halbehromatiden der Ein- 
wand nicht streng widerlegt werden kann, die vermuteten Anorthospiral- 
verhältnisse seien nur vorgetäuscht durch die Fixierungslabilität der 
Telophase, können wir in den Stadien nach dem Wiederauftreten der 
Chromosomen, d.h..in der folgenden Mitose, klar belegbare Aussagen 
machen. Von der späten Prophase bis in die Metaphase hinein sahen 
wir in allen Fällen eine streng parallele Lage der Halbehromatiden, die 
nur ausnahmsweise an seltenen Stellen sich umeinander wanden; und in 
der daran anschließenden Anaphase, in der die Halbehromatiden zu 
Chromatiden geworden sind, beschrieben wir ja bereits dieselben Zu- 
stände. So könnte man also versucht sein, unmittelbar aus den gefun- 
denen Verhältnissen in einer Mitose Rückschlüsse zu ziehen auf die Lage 
der Halbchromatiden in Ana- und Telophase der vorangegangenen 
Kernteilung. In diesem Falle hätten wir dann zu der Behauptung das 
Recht, die Anorthospiralnatur der Chromatiden mit Sicherheit aufgewiesen 
zu haben. Einem solchen Rückschluß steht aber ein Einwand Kuwapas 
(1939) entgegen, den wir nicht zu entkräften vermögen; nach sorg- 
fältigen Überlegungen, gestützt auf gewisse Indizien aus Lebendbeob- 
achtungen, hält es Kuwapa für möglich, daß in der Anaphase eine 
Orthospirale vorliegt und erst nach dem Ende des Ruhestadiums oder 
in den frühesten Phasen der Mitose eine Entwindung der Halbchromatiden 
stattfindet, die sich so oft umeinander geschlungen hatten, als Spiral- 
windungen vorhanden waren. Feststellungen an der Lage der Halbchroma- 
tiden im weiteren Verlaufe dieser Kernteilung würden in diesem Falle 
gar nichts mehr über die Verhältnisse in der vorhergehenden Teilung 
aussagen können. 

Wenn diese Auffassung zu Recht bestünde und tatsächlich vor der Anlage der 
neuen Spirale ein Entwinden der in der Anaphase gegebenen Orthospirale erfolgte, 
so könnten wir durch diesen Vorgang zu einem Verständnis der Chromatidum- 
windungen gelangen, welche bereits in dem Spiremkern in so großer Anzahl vor- 
handen sind, denn es ist leicht vorstellbar, daß durch den Entwindungsvorgang 
in den beiden zunächst unabhängig voneinander liegenden Chromatiden gewisse 
Spannungen entstehen, die zu ihrer Umschlingung untereinander führen. Haben 
wir es demgegenüber jedoch von vornherein mit einer Anorthospirale zu tun, welche 
zwischen Telophase und Prophase zu keinerlei Spannungszuständen führen sollte, 
sind wesentlich kompliziertere Vorstellungen heranzuziehen, die leicht den Eindruck 
von ad-hoc-Ursachen machen (vgl. ABRAHAM 1939). 
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Unsere Betrachtung der Lagebeziehungen der Halbchromatiden in 
den Chromatiden führte uns also zu keinem eindeutig formulierbaren Er- 
gebnis. Zwar weisen unsere Befunde in der etwas fixierungslabilen Telo- 
phase und den fixierungsstabilen späten Prophase- und Metaphase- 
stadien der folgenden Mitose auf eine Anorthospiralanordnung der Halb- 
chromatiden hin; wir können aber die Möglichkeit einer Umordnung der 
vielleicht an Stelle der Anorthospirale vorhandenen Orthospirale zu 
einer Parallellagerung der Halbchromatiden vor oder unmittelbar zu 
Beginn der Mitose nicht streng ausschließen, wenn wir selbst auch geneigt 
sind, dies für unwahrscheinlich zu halten. 

b) Die Restspirale. 

Charakteristisch für die frühe Prophase ist die Tatsache, daß die 
Chromosomen als lange Fäden nicht beliebig gestreckt oder gekrümmt 
im Kernraum verlaufen, sondern stets bald in regelmäßige bald in etwas 
unregelmäßige, ziemlich große Spiralwindungen gelegt sind. Diese Grob- 
spirale wurde als ,,Restspirale“ (relic-coil) bezeichnet, da sie entsprechend 
der damaligen Deutung des Anaphasechromosoms als nur eine Spirale 
enthaltend (vgl. DARLINGTON 1932, GEITLER 1938, Stravg 1938) ohne 
weiteres als Rest dieser Anaphasespirale verstanden werden konnte. Seit 
dagegen die Auffassung vom Vorhandensein zweier nahezu paralleler 
Chromatidspiralen durch einwandfreie Photographien belegt werden kann, 
stehen der geschilderten Auffassung Schwierigkeiten entgegen. Die 
Windungen der zwei Chromatiden in der Metaphase sind verhältnismäßig 
klein, eng und regelmäßig, und es besteht zwar eine ungefähre, je- 
doch keine vollständige Übereinstimmung in ihrer Windungszahl (vgl. 
Tabelle 2). Die Restspirale besitzt demgegenüber um vieles größere 
Windungen, die alle beide Chromatiden gleichermaßen betreffen, locker 
sind und zum Teil ausgeprägte Unregelmäßigkeiten zeigen. Dazu kommt 
noch, daß der Auffassung einer Identität der Chromatidspiralen und der 
Restspirale beim Vorhandensein eines Spiremkerns die Tatsache im Wege 
steht, daß im ruhenden Spiremkern selbst nur wenig von ihr zu sehen 
ist, während sie sich erst in der anschließenden Prophase in vollem 
Umfange ausbildet. 

Bei unserer neuen Deutung gehen wir nun davon aus, daß in 
irgendeinem Zusammenhang mit der vollständigen Streckung der Ana- 
phasechromatidspiralen und der Anlage der neuen Spirale, die schon 
im Spiremkern fertig vorliegt, die beobachtete Umwindung der Chroma- 
tiden auftritt. Auf diese Weise finden sich dann über die Länge des 
Chromosoms je nach der Torsionstendenz der Chromatiden bald mehr 
bald weniger, bald regelmäßig angeordnete, bald unregelmäßiger auf- 
einanderfolgende Umwindungen. Hierdurch wird nun nach allen unseren 
Erfahrungen an Modellen (vgl. Kuwapa 1937) ein starker innerer Span- 
nungszustand im Chromosom erreicht. Da nun diese Umwindungen 
noch in der folgenden Prophase zum großen Teil vorhanden sind, ist der 
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natürlichste Weg zum Ausgleich dieser Spannungen, nämlich die rück- 
läufige Drehung bis zur Parallellage, für das Chromosom offensichtlich 
nicht gangbar. Es wird daher das Chromosom die Tendenz haben, trotz- 
dem zu einem gewissen Ausgleich zu kommen und dies wird durch die 
Herstellung einer Spirale möglich sein. Dieser Übergang in die Spirale 
kann nun in dem stark entquollenen Zustand des Spiremkerns nicht ge- 
leistet werden; wir beobachten daher vorwiegend ein Verharren in der 
gestreckten Lage, und nur an einzelnen Stellen finden wir die typischen 
Restspiralwindungen mit ihrer großen Ganghöhe. Sobald aber das Pollen- 
korn auf der Narbe zum Quellen kommt und damit die Pollenschlauch- 
mitose eingeleitet wird, erhalten die Chromosomen nunmehr nach den 
Ergebnissen Kuwapas und seiner Mitarbeiter (vgl. Kuwapa 1939) die 
Möglichkeit, die durch Umwindungen hervorgerufenen Spannungen 
dadurch auszugleichen, daß sie sich in so viele Spiralwindungen legen als 
Torsionen vorhanden sind. Infolgedessen muß der wiederum beobachtete 
Effekt einer Verstärkung des Restspiralisationsgrades beim Übergang 
in die Prophase erfolgen; die Regelmäßigkeit der Spirale, ihre Windungs- 
richtung und Ganghöhe werden dabei von der Anzahl und Lage der Um- 
windungen abhängen. Da wir nun bei unserem Objekt im Spiremkern 
eine ziemlich unregelmäßige Verteilung der Chromatidtorsionen über 
das Chromosom beobachten, finden wir in Übereinstimmung mit unserer 
Erwartung auch in der Prophase eine bedeutende Unregelmäßigkeit der 
Restspirale. 

In der ersten Stufe der Prophase erhielten die Chromosomen somit 
die Gelegenheit zu einem Spannungsausgleich durch Herstellung einer 
Spirale. Es ist nun vorstellbar, daß im weiteren Verlaufe, vor allen 
Dingen wohl infolge einer weiteren Zunahme in der Quellung der Chromo- 
somenmatrix, eine endgültige Überwindung des Spannungszustandes 
durch ein Entwinden der Chromatiden mit dem Ziel einer Parallellagerung 
möglich wird; dies kann entweder durch eine Rotation der Chromatid- 
enden umeinander erfolgen oder durch eine Rotation zwischen den Wende- 
punkten in der Spirale im Falle eines Vorhandenseins mehrerer Um- 
kehrungen in der Windungsrichtung. Diese Vorgänge können sich dann 
in der geschilderten Weise abspielen, wenn einmal das Chromosom sich 
strecken kann, und zum anderen die Chromatiden gegenseitig wesentlich 
lockerer zu liegen kommen. Tatsächlich stimmen mit diesen Überlegungen 
und Folgerungen alle unsere Beobachtungen überein. Die Chromosomen 
erfüllen nach erfolgtem Einsetzen der Prophase wohl infolge einer gewissen 
Längsstreckung den Kern zunächst scheinbar viel vollständiger. Weiter- 
hin beobachten wir am Ende des unübersichtlichen Spiralstadiums ein 
zunehmendes Deutlichwerden der einzelnen Chromatiden, die zuvor zu 
einer Einheit verschmolzen erschienen. Und schließlich bringt die fort- 
schreitende Prophase neben dem Ausglätten der Restspirale auch einen 
Rückgang im Umwindungsgrad, bis in der späten Prophase und Meta- 
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phase gar keine oder nur noch vereinzelte Umwindungen, die ,,relational 
coils“ nachweisbar sind, welche die Anaphasetrennung nicht nachhaltig 
zu stören vermögen. — Daß wir bei diesen ganzen Ableitungen das Vor- 
handensein der neuen kleinen Chromatidspiralen außer acht gelassen 
haben, ist nach unserer Meinung insofern gerechtfertigt, als sich alle be- 
schriebenen Vorgänge im wesentlichen nach ihrer Formierung abspielen 
und diese Spirale selbst außer gewissen Wechseln der Ganghöhe und des 
Spiralfadendurchmessers kaum Veränderungen unterworfen ist. 

Nach der hier vorgetragenen Auffasung steht somit die Rest- 
spirale außerhalb des unmittelbaren Spiralisationswechsels des Chromo- 
soms und stellt lediglich eine kurzdauernde Folgeerscheinung des gleich- 
falls zeitlich beschränkten Vorhandenseins von zahlreicheren Chromatid- 
umwindungen dar. Unsere Ableitung stützte sich dabei im wesentlichen 
auf die besonders günstigen Verhältnisse im Kern-Formwechsel des 
männlichen Gametophyten, bei dem durch die Einschaltung des Spirem- 
kernstadiums eine Analyse des Chromosomenfeinbaus im Ruhekern mög- 
lich ist. Inwieweit hiervon eine Verallgemeinerung auf die somatische 
Mitose möglich ist, lassen wir noch dahingestellt, sind aber überzeugt, 
daß dieser Auffassung auch dort eine gewisse Gültigkeit zukommt, um 
so mehr, als bei einer Reihe von Objekten in der Mitose des diploiden 

sewebes mit Sicherheit eine ähnliche Zunahme im Umwindungsgrad 
der Chromatiden nachgewiesen werden konnte (KAUFMANN 1926, SHARP 
1929, HEDAYETULLAH 1931, PERRY 1932, Kosny 1933, Hoare 1934, 
ABRAHAM 1939). 

c) Längsspaltung und Spiralisation. 

Für das Verständnis der Gesamtheit der Form- und Spiralisations- 
wechselvorgänge am Chromosom in Ruhe und Teilung ist neben einer 
Kenntnis der Anordnung der Chromonemen im Chromosom die Fest- 
legung der zeitlichen Beziehung zwischen der Spaltung der Chromonemen 
einerseits und der Streckung bzw. Neuformierung der Chromatidspiralen 
andererseits eine unerläßliche Voraussetzung. Aus unserer bisherigen 
Darstellung, welche die Grundlage für die nunmehrige Gesamtbetrach- 
tung des Chromosomenzyklus darstellt, geht dabei schon die besondere 
Schwierigkeit einer Behandlung dieses Problems hervor. Eindeutig fest- 
legen konnten wir nur einen einzigen der in diesem Zusammenhang 
wesentlichen Umstände, nämlich den Zeitpunkt der Neuformierung der 
Chromatidspiralen, welcher bei dem Übergang des typischen Ruhekerns 
in den Spiremkern liegt. Unentschieden mußten wir dagegen die Anord- 
nung der Halbehromatiden in den Chromatiden des Anaphasechromo- 
soms lassen, d.h. die Alternative Orthospirale-Anorthospirale. Offen 
blieb weiterhin infolge der begrenzenden Wirkung des Auflösungsver- 
mögens unserer Mikroskope die Frage nach dem genaucn Zeitpunkt der 
morphologischen Längsspaltung der Halbehromatiden in die Chromo- 
nemen. 
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Durch diese offenbleibenden Alternativen können aber die Beob- 
achtungen an unserem Material nicht zu einer einheitlichen Auffassung 
in den Beziehungen zwischen Chromosomenspaltung und Spiralisation 
führen, sondern zu mehreren, gleichberechtigt nebeneinander stehenden 
Möglichkeiten, welche wir im folgenden einzeln durchzusprechen haben. 
So teilt die Unkenntnis vom Zeitpunkt der Spaltung den Ablauf der 
Formwechselvorgänge an den Chromosomen in zwei getrennte Bahnen: 
die erste ist dadurch charakterisiert, daß wir in ihr die Längsspaltung der 
Halbchromatiden in den weitgehend entspiralisierten Zustand, d.h. vor 
die Bildung des Spiremkerns legen. In diesem Falle bestehen die sichtbaren 

im reifen generativen Kern bereits aus je vier Unter- 
elementen, und beim Übergang in die Prophase und weiter in die Metaphase 
ändert sich nichts grundsätzliches mehr am Feinbau der Chromosomen. 
Die zweite Bahn des Formwechsels unterscheidet sich von der ersten 
insofern, als hier die Spaltung erst nach der Anlage der Chromatidspiralen 
einsetzt; wir hätten demnach im Spiremkern noch innerhalb jeden 
Chromatids zwei Halbchromatiden genau wie in der Anaphase, und erst 
beim Übergang in die Prophase oder in ihrem weiteren Verlauf spalteten 
sich dann die Halbchromatiden in Chromonemen auf. 

Mit dieser Alternative im Zeitpunkt der Spaltung entweder vor der 
Spiralisation oder nachher ist aber die Mannigfaltigkeit der nach unseren 
Ergebnissen möglichen Abläufe leider noch nicht erschöpft. In jeder der 
genannten Entwicklungsbahnen müssen wir zwei getrennte Linien im 
Formwechsel des Chromosoms verfolgen: die eine nimmt von einem 
Anaphasechromosom des Ausgang, dessen beide Chromatiden eine Ortho- 
spirale darstellen und führt in der folgenden Mitose zu demselben Zustand 
zurück. Die andere Linie dagegen beginnt und endet mit Anortho-Chroma - 
tidspiralen in der Anaphase. 

Zur besseren Übersicht der gegebenen vier Möglichkeiten des Chromosomen - 
zyklus, die wir auf Grund unseres Materials als gleichberechtigt nebeneinander 
anerkennen müssen, haben wir die Verhältnisse in dem Schema der Abb. 26 durch- 
gezeichnet. Im einzelnen handelt es sich um folgende Fälle: 

1. Anaphasech mit Orthospiralen, Spaltung vor der Neuspiralisation 
(Abb. 26A): Im aufgelockerten Ruhekern erhalten wir durch Auseinanderweichen 
der Chromatiden und der Halbchromatiden lagemäßige Verhältnisse, wie sie Kv- 
wana (1939), Kuwapa und Nakamura (1940) als in der ‚feinen‘ Ruhekernstruktur 
gegeben ansehen. Beim Übergang zum Spiremkern setzt nun ein Entwinden der 
Chromatid-Orthospiralen mit dem Ziel einer Parallellegung ein, gleichzeitig oder 


unmittelbar zuvor erfolgt die Längsspaltung in die Chromonemen. Damit nun wieder 
Orthospiralen im Chromosom des Spiremkerns und ohne wesentliche weitere Ver- 

änderungen in der folgenden Mitose zustande kommen können, muß entweder 
diese Spaltung an tordierten Halbehromatiden vor sich gehen, d.h. die Spaltebene 
muß spiralig im Halbchromatid verlaufen (vgl. Abb. 26), oder aber die Chromosomen 
umwinden sich bald nach der Spaltung. Bei der Neubildung der Chromatidspiralen. 
die im Spiremkern bereits nachweisbar sind, legen sich dann die regelmäßig umein- 
ander gewundenen Chromonemen entsprechend diesen Windungen in Spiralen. 
Damit enthält jedes Chromatid des Chromosoms vom Spiremkern bis zur Metaphase 
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Abb. 26. Die nach unseren Beobachtungen möglichen 4 Abläufe des Chromosomenform- 


wechsels von Pollenkornmitose bis Poll A: Anaphase mit Orthospirale, 

Spaltung vor der Formierung des Spiremkerns. B: Anorthospirale, Spaltungsverhältnisse 

wie bei A. C: Anaphase mit Orthospirale, Spaltung zwischen Spiremkern und Prophase. 
D: Anorthospirale, Spaltungsverhältnisse wie bei C (weitere Einzelheiten vgl. Text !). 











ı Herrn Universitätszeichner Dettelbacher danke ich für die Zeichnung des 
Schemas bestens. 
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wieder zwei Halbchromatidspiralen, in denen die Chromonemen ,,orthospiralig“ 
angeordnet sind; mit der Anaphase ist dann wieder derselbe Chromosomen- 
zustand erreicht, von dem wir ausgegangen sind. 

2. Anaphasechromosom mit Orthospiralen. Spaltung nach der Neuspiralisation 
(Abb. 26C, Kuwapas Arbeitshypothese): Der Bau des Ruhekerns entspricht dem 
bei Fall 1 beschriebenen Zustand. Durch Anlegung der Neuspirale geht daraus der 
Spiremkern hervor, dessen Spiralisation und Spaltungszustand völlig dem Ana- 
phasechromosom entspricht. Beim Übergang in die Prophase, bei der wir eine deut- 
liche Auflockerung i im Chromosomenbau bemerken, geht erst der charakteristische 

der Halbchromatiden vor sich, nach dessen Ablauf diese nicht 
mehr mit jeder Spiralwindung ineinander hängen, sondern frei trennbar sind. Im 
Zusammenhang damit oder kurz danach erfolgt dann die Spaltung, die einfach den 
gegebenen Spiralfaden ohne e komplizierte Torsionen durchteilt, um wieder eine Ortho- 
spirale zu erzeugen. Das Prop som besitzt somit nach Abschluß dieser 
Vorgänge zwei Chromatiden, deren Halbchromatiden frei trennbar sind und in sich 
die Chromonemen als Orthospirale einschließen, so daß das Anaphasechromosom 
wieder die beschriebenen Baueigentümlichkeiten aufweist. 

3. Anaphasechromosom mit Anorthospiralen. Spaltung vor der Neuspiralisation 
(Abb. 26B). Im Ruhekern liegen die Chromatiden und Halbchromatiden alle frei 
trennbar oder nur wenig umwunden nebeneinander. Beim Übergang in den Spirem- 
kern (Abb. 26, später Ruhekern) erfolgt eine einfache Spaltung von jedem Halb- 
chromatid; jedes so entstandene Chromonema spiralisiert sich dann unabhängig 
vom anderen oder je zwei zusammen mit festgelegten Enden auf; im Spiremkern und 
allen folgenden Phasen erhalten wir auf diese Weise ein Chromosom, dessen Chromo- 
nemen frei trennbar sind und so dieselben Anorthospiralen formieren, von denen 
wir ausgegangen sind. 

4. Anaphasech ı mit Anorthospiralen. Spaltung nach der Neuspirali- 
sation (Abb. 26D). Der Zustand i im Ruhekern ist derselbe wie bei Fall 3. Bei der 
Bildung des Spiremkerns erfolgt die Neuspiralisation, welche im Prinzip denselben 
Ch fbau wie in der Anaphase herbeiführt. Beim Übergang in die Pro- 
phase oder in ihrem Verlauf setzt ‚dann die Spaltung der Halbehromatiden ein. 
Damit dabei frei trennbare Spiralen entstehen, darf die Trennungsebene nicht be- 
liebig durch die Spirale laufen, sondern so, daB sich ,,die Spaltung in allen Teilen allein 
in Richtung der Trennungsebene vollzieht“ (vgl. Straus 1938, S. 80). In diesem 
Falle erhalten wir dann im Halbchromatid des Prophasechromosoms wieder die 
gesuchte Anorthospirale. > 

Fassen wir jetzt die Auswertung unserer Beobachtungen in dieser 
Hinsicht zusammen, so ergeben sich nicht eine einzige, sondern vier gleich- 
berechtigt nebeneinander stehende Möglichkeiten des Ablaufs der Form- 
wechselvorgänge am Chromosom. Es wäre nun ein leichtes, etwa durch 
Übernahme der Kuwapaschen Arbeitshypothese oder durch andere, nicht 
mit Beobachtungen unmittelbar gestützte Annahmen zwischen den bei 
unseren Untersuchungen offen gebliebenen Alternativpaaren in einem 
oder anderen Sinne eine Entscheidung zu fällen. Wir erzwängen so zwar 
eine einheitliche Auffassung des Chromosomenzyklus, verschleierten 
aber dadurch gleichzeitig die Voraussetzung, an welche die unsere Unter- 
suchungen weiterführenden, gesicherten Einsichten in den Feinbau der 
Chromosomen gebunden sind: Sie besteht in der Schaffung einer Methode, 
durch eine entsprechende technische Verbesserung in der Präparation oder 
durch Steigerung der optischen Auflösung auch noch die Anordnung der 
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Chromonemen im Chromosom (Orthospirale oder Anorthospirale) photo- 
graphisch zu erfassen und den Zeitpunkt der morphologischen Langs- 
spaltung noch weiter einzuengen. 


5. Die morphogenetische Kontinuitat der Chromosomen im Ruhekern. 

Die Ergebnisse der vorhergehenden Betrachtungen über den Bau des 
ruhenden generativen Kerns, ferner über die Längsspaltungs- und Spirali- 
sationsverhältnisse der Chromosomen in den verschiedenen Kernphasen 
sind nun für das den Genetiker besonders interessierende Problem der 
morphogenetischen Kontinuität der Chromosomen von besonderer Be- 
deutung und vermögen unsere Einsichten über die Natur der Chromo- 
somen im Ruhekern wesentlich abzurunden. Es findet ja mit dem Ende 
jeder Kernteilung eine Transformation der Chromosomen in einen 
Zustand statt, in dem ihre Gestalt und Umgrenzung im allgemeinen 
weder in vivo noch im fixierten Präparat aufweisbar ist; erst mit dem 
Ende des Ruhestadiums, welches die neu einsetzende Prophase bringt, 
geht der rückläufige Vorgang vor sich, in dessen Verlauf die Chromosomen 
scheinbar von neuem gebildet werden. Solange nun das Chromosom 
als einheitliches, balkenförmiges Gebilde betrachtet wurde, begegnete 
das Verständnis für seinen ,,Auflésungsvorgang in der Telophase be- 
sonderen Schwierigkeiten und war im Grunde genommen nie befriedigend 
zu ver.tehen. Mit dem weiteren Vordringen der Analyse des Fein- 
baus der Chromosomen, die sich aus Matrix — Hüllsubstanz — und 
einer Anzahl von fädigen, in der Mitose aufspiralisierten Unterelementen 
zusammengesetzt erwiesen, änderte sich die Lage; auf zwei Vorgänge 
konnte jetzt die telophasische Umbildung der soliden Chromosomen- 
körper in eine den Kern gleichmäßig erfüllende feinfädig-granuläre, färb- 
bare Substanz zurückgeführt werden: Auf eine Quellung der Matrix, welche 
den Unterelementen des Chromosoms Raum zum Auseinanderweichen 
gibt, so daß der Eindruck entsteht, als flössen die einzelnen Chromo- 
somen ineinander; ferner auf eine Streckung der in der Mitose in wechseln- 
dem Grade aufspiralisierten Chromonemen, wodurch das verhältnismäßig 
kurze Anaphase- und Telophasechromosom sich stark verlängerte und 
demgemäß in der folgenden frühen Prophase als langgestreckter Faden 
wieder sichtbar wurde. Kuwapa (1939) und Kuwapa und NAKAMURA 
(1940) wiesen aber dabei nachdrücklich darauf hin, daß bei einer solchen 
Deutung des Ruhekernzustandes die Annahme nur einer Zweiteiligkeit 
des Chromosoms noch nicht allen beobachteten Verhältnissen gerecht 
wird, sondern daß dazu erst die Vierteiligkeit genügt. Wenn wir daher 
im vorhergehenden die Existenz mindestens eines vierteiligen Baues des 
Anaphasechromosoms nachweisen konnten, so haben wir damit eine der 
wesentlichsten Voraussetzungen für die neueren Auffassungen über den Zu- 
stand der Chromosomen im Ruhekern aus der Sphäre des Hypothetischen 
in die des sicher Aufweisbaren gestellt. 











720 Hans Marquardt: Formwechsel der Chromosomen im generativen Kern 


Abgesehen von diesen Folgerungen aus Längsspaltung und Spirali- 
sation ließ sich der Nachweis der morphogenetischen Kontinuität der 
Chromosomen dann durch eine Analyse der Übergangserscheinungen 
zwischen Telophase-Ruhekern und Ruhekern-Prophase am besten führen, 
wenn die zwischen zwei Teilungsschritten gelegene Ruheperiode ein« 
möglichst kurze war und die Chromosomen dadurch gewissermaßen 
nicht die Zeit fanden, ihre sichtbare Gestalt ganz zu verlieren [vgl. die 
von RESENDE (1940) gegebenen Photographien sich rasch teilender Wurzel- 
spitzenzellen]. Oder aber es konnte sich die Aufmerksamkeit auf be- 
stimmte größere oder kleinere Chromosomensegmente richten, welche 
durch ein besonderes Verhalten (z. B. Heterochromasie) im Ruhekern den 
typischen Umbildungsvorgängen nicht unterworfen wurden. Sie stellten 
somit Markierungen dar, welche entweder durch ihre Größe (heterochro- 
matische Mittelstücke) oder durch ihre charakteristischen Lagebeziehungen 
ein Verfolgen bestimmter Chromosomen über die Phase der scheinbaren 
Auflösung hinweg ermöglichten. 

Eine weitere’ Betrachtungsweise mit dem Ziel des Nachweises der 
morphogenetischen Kontinuität lassen nun unsere Befunde am genera- 
tiven Kern bei Lilium zu, die gegenüber allen bisherigen den Vorzug 
besitzen, nicht die vorhergehende und nicht die folgende Kernteilung zu 
Hilfe nehmen zu müssen, sondern sich ausschließlich auf Zustands- 
änderungen am ruhenden Kern selbst zu stützen; wir erläutern sie am 
besten an Hand der Tabelle 2, welche im wesentlichen eine Zusammen- 
stellung der im ersten Abschnitt des theoretischen Teiles erarbeiteten 
Zusammenhänge darstellt: Die Änderungen am generativen Kern im 
Laufe der Reifungsvorgänge am Pollen führen von einem Ruhekern der 
„feinen“ Struktur über einen vergröberten Zustand zum Spiremkern; ent- 
sprechend der zunehmenden Entquellung, welche der Pollen bei seiner 
Reifung erfährt, stehen in unserem Schema die verschiedenen Zustände 
in drei Stufen, deren Höhe keine streng quantitative Bedeutung hat, denn 
es handelt sich bei allen diesen Feststellungen erst um den Beginn einer 
Analyse der Bedeutung von diesem physiologischen Faktor für die Form- 
wechselabläufe am Chromosom, wobei genaue Bestimmungen quantita- 
tiver Art noch nicht vorliegen. Den drei Stufen des Zustandes ruhender 
generativer Kerne entsprechen drei Erscheinungsweisen der Chromo- 
somen, welche durch ein verschieden weites, koordiniertes Fortschreiten 
der zwei für die Umbildung der Chromosomen charakteristischen 
Vorgänge bedingt werden. Bei Vorliegen der ‚feinen‘ Struktur ist die 
Matrix maximal gequollen, Chromatiden und Halbchromatiden sind dem- 
entsprechend zu einem feinen Fadenwerk auseinandergerückt und fast 
vollständig entspiralisiert. Bei der groben Struktur, wo wir die Chromo- 
somen nicht scharf konturiert, jedoch bereits angedeutet im fixierten 
Präparat wahrnehmen, scheint ein teilweises Zusammenrücken der Halb- 
chromatiden und Chromatiden bis zu einem gewissen Grade erfolgt zu 
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Tabelle 2. Schema der Zustandsänderungen des Ruhekerns, die mit 
Quellungs- und Entwellungserscheinungen verbunden sind. 
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sein, ohne daß wir in der ersten Zeit eine Zunahme des Spiralisations- 
grades wahrnehmen (vgl. Abb. 11). Es ist dabei naheliegend, in der zu- 
nehmenden Entquellung der gesamten Zelle, welcher auch die Chromo- 
somenmatrix unterworfen sein mag, die Ursache für diese Zustands- 
änderung zu sehen. Im maximal entquollenen Endzustand, dem Spirem- 
kern, sind schließlich die Chromosomen sichtbar, d.h. entsprechend 
unserer Analyse schließen sich dabei die Halbchromatiden zu Chroma- 
tiden und die Chromatiden zu Chromosomen zusammen, eine Matrix 
ist klar nachweisbar, und es liegen pro Chromosom zwei Spiralen mit 
ausgeprägter Ganghöhe vor. 

Von allen Kernteilungsvorgängen unabhängig finden wir somit einen 
selbständigen Formwechsel der Chromosomen im Ruhekern vor, der bei 
Lilium durch alle Zwischenstufen von der scheinbaren Auflösung der Indi- 
vidualität bis zur klaren Sichtbarkeit der einzelnen Chromosomen zu 
verfolgen ist. Wir brachten diese Änderungen in der Erscheinungsweise der 
Chromosomen auf Grund der im wesentlichen von Kuwapa und Mit- 
arbeitern entwickelten allgemeinen Vorstellungen über die Natur dar 
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Ruhekernstruktur bereits mit Entquellungsvorgängen an der Matrix 
in Zusammenhang. Eine wesentliche ‚Ergänzung und Stütze fiir diese 
Auffassung des Formwechsels am ruhenden generativen Kern bringen 
daher Experimente, in denen sich ähnliche stufenförmige Veränderungen 
an verschiedenen Kernzuständen tierischer und pflanzlicher Objekte 
künstlich auslösen ließen. So führt experimenteller Wasserentzug die 
feine Kernstruktur in die grobe über und umgekehrt (Tabelle 2, punk- 
tierte Pfeile), und der Spiremkern der Erythrozyten von Triturus läßt 
sich durch Quellung in die grobe, vielleicht sogar in die feine Kernstruktur 
verwandeln, ein Zeichen dafür, daß die scheinbare Auflösung der Chromo- 
somen im ruhenden Kern weder für diesen Zustand selbst typisch ist, 
noch von prinzipieller Bedeutung sein kann. Wir finden nicht nur im 
Laufe bestimmter Entwicklungsvorgänge einen Formwechsel des Ruhekerns 
von unsichtbaren zu sichtbaren Chromosomen, sondern es genügen schon 
experimentelle Verschiebungen im Quellungszustand des Kerns und der 
Chromosomen, um ähnliche Wirkungen hervorzurufen. 

Gleichzeitig können wir aber aus unserer tabellarischen Zusammenstellung 
bereits klar die Grenzen erkennen, innerhalb deren die Quellungserscheinungen 
allein von Bedeutung sind und wo andere, noch unbekannte Einflüsse entwicklungs- 
physiologischer Art eine Rolle zu spielen beginnen. So ist es bisher noch nicht ge- 
lungen, mit experimentellen Mitteln einen fein strukturierten Kern in einen Spirem- 
kern umzuwandeln; stets erhielten Kywapa und seine Mitarbeiter zunächst in 
Übereinstimmung mit den natürlichen" Verhältnissen die grobe Struktur, wobei 
diese Verdeutlichung des chromatischen Materials vermutlich auf einen Verlust des 
kolloidal gebundenen Wassers in der submikroskopischen Struktur der Ruhekern- 
chromosomen zurückzuführen war. Bei einem weiteren Wasserentzug erfolgte aber 
danach eine deutliche Umschaltung. Jetzt verlor der Kern selbst das Wasser, 
schrumpfte und sein Inhalt erschien glasig-homogen. d.h. im Gegensatz zu der 
natürlichen Entwicklung etwa im Lilium-Kern mußten die Chromosomen und der 
Kern andere physikalisch-chemische Züge aufweisen, welche das abweichende Ver- 
halten im Experiment verschuldeten. 

Noch deutlicher wird dies, wenn wir die Mitose in den Kreis unserer Betrach- 
tungen einbeziehen: Wie wir schon im vorhergehenden Abschnitt erwähnten, erfährt 
der teilungsbereite Kern zunächst eine Entquellung, in deren Gefolge die charakte- 
ristische grobe Struktur erscheint. Die unter natürlichen Bedingungen daran an- 
schließende starke Quellung führt nun nicht wieder zur feinen Struktur zurück, 
sondern weiter in das Spiralstadium hinein, das wir in unserer Tabelle 2 unter Be- 
rücksichtigung der ungefähren Quellungsstufe in die Rubrik mit sichtbaren Chromo- 
somen einfügten. Auch der umgekehrte Weg von dem Spiralstadium zurück zur 
feinen Struktur ist experimentell möglich (Kuwapa und Nakamura 1940); charak- 
teristischer Weise entsteht aber dadurch nicht ein dem normalen Ruhekern streng 
vergleichbares Bild, sondern mit groBer Wahrscheinlichkeit ein tetraploider Ruhe- 
kern. Und schlieBlich so, wie im Falle des Uberganges von der groben Struktur zum 
Spiralstadium nicht allein ein Quellungseffekt eintritt, der wie im Experiment zur 
feinen Struktur zurückführt, sondern eine Entwicklung zur Mitose stattfindet, geht 
auch der generative Kern bei Lilium — der Spiremkern — bei erneuter Quellung 
auf der Narbe nicht einfach zur groben Struktur zurück, sondern läuft sofort zum 

der Mitose weiter (punktierter Pfeil). 

Es folgt aus dieser Darstellung unserer eigenen Ergebnisse und den Befunden 
von Kuwapa und Mitarbeitern mit Klarheit, daß Quellungserscheinungen an den 
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Formwechselvorgängen des Ruhekerns zwar maßgeblich beteiligt sind, jedoch nicht 
den einzigen Schlüssel zu ihrem Verständnis darstellen; gerade bei fortschreitender 
Analyse dieser Verhältnisse wird der Tatsache Rechnung zu tragen sein, daß andere, 
entwicklungsphysiologisch nicht weniger bedeutungsvolle Faktoren mitwirken, deren 
Analyse gegenüber den bereits erfaßten Änderungen im Wasserzustand des Kerns 
und der Chromosomen nicht zu sehr in den Hintergrund treten darf. 
Zusammenfassend ergibt sich somit aus diesen Überlegungen, daß 
unsere Befunde an zwei Punkten für das Verständnis der Umformungs- 
vorgänge der Chromosomen zum Ruhekern und damit für die Frage der 
morphogenetischen Kontinuität wesentlich beigetragen haben: Einmal 
ist die typische feinfädig-granuläre Struktur des Ruhekerns nicht mehr 
nur aus der hypothetischen (vgl. Kuwapa 1939), sondern aus einer photo- 
graphisch nachgewiesenen Vierteiligkeit des Anaphasechromosoms ver- 
ständlich zu machen; zum anderen beobachteten wir unabhängig von 
Kernteilungsphänomenen einen Formwechsel des ruhenden generativen 
Kerns von einem Zustand mit unsichtbaren bis zu einem solchen mit 
sichtbaren Chromosomen, wobei im wesentlichen — jedoch nicht aus- 
schließlich — Quellungs- und Entquellungsvorgänge beteiligt sind. 


Zusammenfassung. 

1. Es wurden die Pollenkornmitose an Allium albidum (Gartenform), 
die Veränderungen am generativen Kern während der Pollenreifung und 
die Pollenschlauchmitose an Lilium thunbergianum und speciosum unter- 
sucht. 

2. Als Minimalzahl der beobachtbaren Chromonemen im Pro- und 
Metaphasechromosom ergab sich zwei, als Maximalzahl acht: im Ana- und 
Telophasechromosom eines bzw. vier. Auf Grund einer Berücksichtigung 
der hierfür wesentlichen Momente im theoretischen Teil betrachten wir 
das Chromosom als achtteilig in Metaphase und vierteilig in Anaphase. 

3. Der ruhende generative Kern zeigt unmittelbar nach Abschluß der 
Pollenkornmitose einen granulär-feinfädigen Bau und ist bei Allium und 
Lilium übereinstimmend gebaut. 

4. Im reifen Pollen trägt der generative Kern die Züge eines Spirem- 
kernes: Ohne in eine Mitose eingetreten zu sein, enthält er die Chromo- 
somen in sichtbarer Form; die Chromatiden sind im Gegensatz zur Ana- 
phase eng umeinander geschlungen und besitzen eine klare Spiralstruktur 
mit größerer Ganghöhe als in Anaphase und Prophase. An verschiedenen 
Stellen erscheinen die Chromosomen als mindestens vierteilig. 

5. Nach Quellung des Pollens auf der Narbe erfüllen die Chromosomen 
den Kern vollständiger als im Spiremkern. Ohne daß ein typisches Ruhe- 
stadium entsteht, werden die Chromatidspiralen nur flacher und die 
Restspirale tritt jetzt erst deutlich auf. 

6. Auf Grund der guten Analysierbarkeit der Verhältnisse bei Vor- 
handensein eines Spiremkerns wird eine neue Auffassung der Rest- 
spirale entwickelt. 
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7. Der Feinbau der Chromosomen in der Pollenschlauchmitose ent- 
spricht weitgehend demjenigen der Pollenkornmitose. 

8. Es wird in beiden Kernteilungen die Anzahl der Spiralwindungen 
einer bestimmten Chromosomengruppe in der Metaphase bestimmt. 

9. Der reife generative Kern (Spiremkern) erweist sich gegenüber 
Röntgenstrahlen als auffällig unempfindlich. In der Pollenschlauch- 
mitose treten ray beide Chromatiden umfassende Chromosomen- 


10. Im rar ee Teil werden die Beobachtungen fiir die wesent- 
lichen Fragen des Chromosomenformwechsels ausgewertet (morpho- 
genetische Kontinuität der Chromosomen, Längsspaltung unter Einschluß 
der Röntgenbefunde, Spiralisationsverhältnisse). 


Herrn Prof. OEHLKERS danke ich für sein stetes Interesse an dem Fortgang 
der Arbeit herzlich. Der Freiburger Wissenschaftlichen Gesellschaft, aus deren 
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Stelle gleichfalls unser Dank ausgesprochen. 
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DIE BEDEUTUNG DER LICHTQUALITÄT FÜR WACHSTUM 
UND STOFFPRODUKTION PLANKTONTISCHER MEERES- 
DIATOMEEN. 


Von 
IneEesore Baarz. 


Mit 13 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 11. Januar 1941.) 


I. Einleitung. 

Die Beziehungen verschieden pigmentierter Algen zur Lichtqualität 
ihres Standortklimas sind seit den klassischen Untersuchungen von 
ENGELMANN zum Gegenstand zahlreicher Arbeiten und verschiedener 
Theorien geworden, wobei allerdings nicht immer genügend scharf 
zwischen einer physiologischen und einer ökologischen Fragestellung 
unterschieden worden ist. Der Physiologe ist zunächst an dem Mechanis- 
mus einzelner Lebensreaktionen interessiert, deren Aufklärung im all- 
gemeinen nur gelingt, wenn sie im Experiment sauber voneinander 
getrennt werden, was nicht immer möglich ist. In einigen der besten 
bisher vorliegenden Arbeiten über die Photosynthese sind deshalb mit 
Absicht so extreme künstliche Bedingungen gewählt worden, daß mög- 
lichst viele der lichtbeeinflußten Vorgänge, so vor allem das Wachstum, 
stillgelegt wurden, um den Vorgang der CO,-Assimilation rein heraus- 
zuarbeiten. So wurden z.B. als Nährlösungen oft Bikarbonatgemische 
ohne Stickstoffverb ndungen oder physiologisch unausgeglichene Ionen- 
gemische gewählt, in denen Zellteilungen überhaupt unterbleiben und 
die Algen bald sterben. 

So bedeutsam solche Experimente für eine Theorie der Photosynthese 
sein können, darf dabei nicht übersehen werden, daß sie weder geeignet 
sind, die Leistungen der Organismen unter natürlichen Bedingungen 
verständlich zu machen, noch den photosynthetischen Vorgang in seiner 
Gesamtheit aufzuklären. Falls es im Pigmentapparat verschiedene 
assimilatorisch wirksame Pigmentkomplexe gibt, z.B. einen Chloro- 
phyll- und einen Karotinoidkomplex, wäre es bei der außerordentlichen 
Labilität des assimilatorischen Apparates möglich, daß eine etwa be- 
stehende Karotinoidwirkung durch die extremen Versuchsbedingungen 
ausgeschaltet wird. Es wäre also denkbar, daß einerseits die Licht- 
ausnutzung unter verschiedenen Lebensbedingungen bei gleichem Licht- 
klima verschieden ausfallen könnte, sofern der Pigmentapparat aus ver- 
schiedenen zum Teil selbständigen Komponenten besteht, daß anderer- 
seits die Bedeutung des Lichtfaktors unter natürlichen Verhältnissen 
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sich keineswegs mit seiner Rolle bei der Photosynthese erschépft. Denn 
das Licht wirkt möglicherweise auch auf die Stoffaufnahme, die Dissi- 
milation, das Wachstum, die Zellteilung, die Fortpflanzung u. a. ein. 

Um hierüber mehr Klarheit zu schaffen, beabsichtigten wir an 
Meeresalgen Versuche über Wachstum und Stoffproduktion in langen 
Perioden und solche über Photosynthese und Atmung unter „natürlichen“ 
Bedingungen in kurzen Zeiträumen durchzuführen und ihre Ergebnisse 
zu vergleichen. 

Wir wählten dazu braungelbe Algen in der Hoffnung, dadurch einen 
Beitrag zu dem umstrittenen Karotinoidproblem liefern zu können, von 
dessen Lösung wichtige Folgerungen für eine allgemeine Theorie der 
Pigmentfunktionen, wie sie in dem Gegensatz Katalysator- oder Sensi- 
bilisatorfunktion gekennzeichnet sind, abhängen. Als besonders günstige 
Versuchsobjekte erschienen uns zentrische Meeresdiatomeen mit plank- 
tontischer Lebensweise; nicht nur weil sie die wichtigsten Vertreter des 
Meeeresplankton darstell n, sondern vor allem, weil sie für die Versuchs- 
anordnung große Vorteile bieten: eine große Zelloberfläche, die die 
Diffusion erleichtert, die günstige Lichteinstellung ihrer Chromatophoren, 
den geringen Größenunterschied der Individuen und das Leben in einem 
gut gepufferten alkalischen Medium. 

ENGELMANN (1884) hat als erster die Ausnützung des Lichtes ver- 
schiedener Wellenlängen bei Diatomeen untersucht und im Zusammen- 
hang mit Experimenten an anders gefärbten Algen den allgemeinen 
Schluß gezogen, daß die verschiedenen Pigmentkomplexe auch eine ver- 
schiedene Lichenausnützung bedingen. Seiner Methode, der Anwendung 
des Mikrospektralapparates und des Sauerstoffnachweises durch Bak- 
terien, ist später oft die genügende Genauigkeit abgesprochen worden. 
Sicherlich zum Teil, weil sie nie wieder so beherrscht wurde, wie durch 
ihren Begründer. ENGELMANN arbeitete nicht mit intensitätsgleichem 
Licht, so daß wichtiger als die absoluten Assimilationswerte das ver- 
schiedene Verhalten der grünen, braunen, roten und blaugrünen Algen 
ist. Er fand in großen Zügen eine Übereinstimmung zwischen assimila- 
torischer Leistung und Lichtabsorption. Bei Diatomeen neben dem 
Maximum im Rot ein zweites im Grünblau (bei ungefähr A = 530), 
während dagegen die Grünalgen ihr zweites sehr niedriges Maximum im 
Blau (bei A = 470) zeigten. Allerdings darf nicht übersehen werden, daß 
unter allen seinen Versuchen die mit Diatomeen am wenigsten über- 
zeugen. In der Folgezeit standen nun die Rotalgen und Blaualgen im 
Vordergrunde des Interesses, und es wurden tatsächlich in ihnen assi- 
milatorisch wirksame, dem Chlorophyll verwandte Pigmente gefunden, 
die für die besondere Leistung dieser Algen bei der Ausnützung des 
Lichtes verantwortlich gemacht werden konnten. 

Die große Gruppe der braunen und braungelben Meeresalgen blieb 
dagegen zunächst fast unberücksichtigt, und das Karotinoidproblem 
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wurde fast ausschlieBlich an griinen Pflanzen untersucht. Dabei ging 
man von der Auffassung aus, daB Chlorophylle und Karotinoide selbst- 
standige Pigmente sind, weil schonende Extraktionen sie so zeigen. Schon 
ENGELMANN hat aber darauf hingewiesen, daß es nicht ausgeschlossen 
ist, daß diese Pigmente nur Komponenten einer komplizierteren Ver- 
bindung darstellen, die zwar so labil ist, daß sie leicht zerfallen könnte, 
aber im Leben andere Absorptionseigenschaften besitzt als der einfachen 
Summe der Komponenten entspricht (vgl. ENGELMANN 1882, 1883, 
Noppack und EicHHOFF, MEYER, SCHEIBE, Menke, SEYBOLD). Dieses 
wichtige Problem ist bis heute ungeklärt. In solchem Falle müßte jeden- 
falls der Bezug der assimilatorischen Leistung des lebenden Organismus 
auf die optischen Eigenschaften des toten Extraktes zu Fehlern führen, 
was für die Beurteilung der meisten späteren Arbeiten von großer Be- 

deutung ist. Erst Noppack und EıcHHoFF ist es in jüngster Zeit gelungen, 
ihre Assimilationsmessungen auf das Absorptionsverhalten lebender 
Zellen unter Verwendung genauer Methoden zu beziehen. Ihre Arbeiten 
haben jedoch, da sie hauptsächlich den langwelligen Teil des sichtbaren 
Spektrums betreffen, zunächst für die Karotinoidfrage geringere Be- 
deutung. 

Daß die Mitwirkung der Karotinoide bei der photosynthetischen 
Lichtausnützung ganz abgelehnt worden ist und wird, geht vor allem 
auf die Untersuchungen von WILLSTÄTTER und STOLL an panaschierten 
Blättern zurück. Zwar haben bereits WARBURG und NEGELEIN bei der 
energetischen Auswertung ihrer Chlorellaversuche den gelben Pigmenten 
eine positive Mitwirkung zugeschrieben, ohne jedoch weiter auf dieses 
Problem einzugehen: „Offenbar ist auch die von den gelben Farbstoffen 
absorbierte Energie photochemisch wirksam, aber mit schlechterer Aus- 
beute als die vom Chlorophyll absorbierte Energie‘. In neuerer Zeit 
mehren sich nun aber die Arbeiten, die für eine Beteiligung der gelben 
Pigmente bei der assimilatorischen Lichtausnützung zu sprechen scheinen 
(Burns, Harper, Sımonis). Vor allem haben Montrort und SCHMIDT 
mit allem Nachdruck sich gegen die Auffassung von WILLSTÄTTER und 
StoLL gestellt. Sie arbeiteten unter anderem mit fukoxanthinhaltigen 
Phaeophyceen, die im Vergleich zu Grünalgen eine erheblich stärkere 
Ausnützung kurzwelligen Lichtes zeigten. Daß Monrrorts Unter- 
suchungen eine Entscheidung des Problems noch nicht brachten, wie 
aus den Mitteilungen von Emerson und GAFFRON zu entnehmen ist, 
liegt sowohl an Objekt und Methode wie auch an der Darstellung der 
Ergebnisse. 

Wir hofften, mit Reinkulturen von zentrischen Diatomeen zur weiteren 
Klärung dieses Problems beizutragen. Bei der günstigen Beschaffenheit 
dieses Materials muß es wundernehmen, daß seit ENGELMANN kaum mit 
diesen wichtigen Planktonten gearbeitet worden ist. Merw#oLp (1911) 
hat mit pennaten Formen aus den Gattungen Nitzschia und Navicula 
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Kulturversuche in verschiedenfarbigem Licht angestellt. Er beniitzte 
jedoch Agarnährböden mit Zusatz organischer C- und N-Quellen. Damit 
wird die Auswertung seiner Wachstumsversuche für das photosyntheti- 
sche Problem recht unsicher. Denn es muß durchaus damit gerechnet 
werden, daß bestimmte Lichtqualitäten auch die Aufnahme und Ver- 
wertung organischer Nahrung spezifisch fördern könnten. Der größte 
Mangel dieser Arbeit liegt in der außerordentlichen Verschiedenheit der 
gewählten Lichtintensitäten, welche so groß war, daß sicherlich die Wir- 
kung der Lichtqualität übertönt werden mußte von Starklichteffekten, 
was gerade bei den meist lichtempfindlichen Diatomeen vermieden 
werden muß. So kommt MEIınHoLD selbst zu einer Ablehnung seiner 
Rotversuche; die besser gesicherten Ergebnisse im Grün und im Blau 
bestätigen in großen Zügen die Ergebnisse der ENcELMANNschen Befunde. 
Auch die Versuche von STANBURY befriedigen methodisch nicht. In- 
teressant ist die verschiedene Pigmentierung von Nitzschia closterium 
hinter verschiedenfarbigen Gläsern. Die Algen waren im blauen und 
grünen Licht kräftig braun, in rotem und gelbem gelbgrün. Doch läßt 
sich bei der ungleichen Intensität der Lichtfelder nicht entscheiden, 
wieweit es sich hierbei um eine komplementäre chromatische oder um 
eine energetische Adaption handelt. In neuester Zeit, nachdem wir 
bereits unsere Arbeiten weitgehend durchgeführt hatten, erhielten wir 
eine kurze Notiz von GABRIELSEN und STEEMANN-NIELSEN, in der zwei 
Assimilationsversuche mit Rohplankton unter Benutzung der Winkler- 
methode in spektral verschiedenem Licht beschrieben werden. Danach 
zeigen Meeresdiatomeen ein Assimilationsmaximum im blauvioletten Licht, 
während Rot-Orange und Grün-Gelb gleich gut genutzt werden. Diese 
Arbeit, deren ausführliche Mitteilung noch nicht vorliegt, scheint gegen- 
über allen früheren einen wesentlichen Fortschritt der Methodik zu 
bringen. 

Die übrigen zahlreichen Veröffentlichungen über die Photosynthese 
von Diatomeen berücksichtigen die Lichtqualität nicht oder nicht 
genügend und sind vor allem auf die Feststellung der Lage des Kompen- 
sationspunktes in Abhängigkeit von der Lichtstärke oder der Tiefe des 
Meeres gerichtet (vgl. Gran, Harvey, HÔÜGLUND, JENKIN, MARSHALL, 
PETTERSSON, SCHREIBER). Sie müssen daher unberücksichtigt bleiben. 
Hieraus ist ersichtlich, daß Vorarbeiten nur in sehr beschränktem Aus- 
maße gegeben sind. 

Die Aufgabe der hier mitzuteilenden Untersuchungen war zunächst, 
das Wachstum und die Stoffproduktion von zentrischen Diatomeen in 
spektral verschiedenem, aber schwachem Licht unter guten Lebens- 
bedingungen zu verfolgen. Ausführliche Messungen der Assimilations- 
größe werden in Kürze von H. Sacromsky mitgeteilt werden (vgl. 
K. Morxes, I. Baatz und H. Sacromsky 1939 und Morues 1940). 
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II. Methode. 

Der Kern diese: Untersuchungen besteht in Kulturversuchen mit ein- 
zelligen Algen. Die Versuche wurden meist 6—10 Tage hindurch oder 
. noch länger durchgeführt, was bedeutet, daß bis zu zehn und mehr 
Generationen sich ablösten. Nur diese lange Dauer der Versuche gab 
die Gewißheit, daß nicht eine Zufallswirkung der veränderten Lebens- 
bedingungen bei Versuchsbeginn zur Beobachtung kam, sondern eine 
echte Lichtwirkung. Das Material wurde zudem fortlaufend mikro- 
skopisch kontrolliert, um alle Kulturen auszuscheiden, die krank aus- 
sahen oder abnorme Zellen besaßen, was bei der hohen Empfindlich- 
keit der Diatomeen gegenüber spurenhaften Verunreinigungen ihres 
Nährmediums oft vorkommt. Die fortlaufende Kontrolle des Wachs- 
tums gestattete auch, seinen gesetzmäßigen Verlauf und die individuellen 
Schwankungen besser zu erfassen. Alle Ergebnisse gründen sich daher 
auf gesundes, gut wüchsiges, also mit Assimilationsüberschuß arbeitendes 
Zellmaterial. Die Kulturen, mit denen ein Versuch abgeschlossen wurde, 
konnten wieder als Ausgangsmaterial für eine neue Versuchsreihe dienen. 


a) Lichtkammern. 

Die Wachstumsversuche wurden in Lichtkammern durchgeführt, 
die eigens zu diesem Zweck in einem gleichmäßig temperierten Raum auf- 
gestellt wurden. Die Kammern hatten nach den verschiedenen Rich- 
tungen 1—1,5 m Durchmesser, waren gut durchlüftet und sorgfältig 
abgeschirmt. Der Boden und die Wände der Kammern besaßen einen 
weißen Anstrich. Die Lichtquelle befand sich über der Kammer. Als 
Lichtquellen dienten Osram- und Tungsram-Glühfadenlampen ver- 
schiedener Lichtstärke. Das Licht wurde durch einen Reflektor ge- 
sammelt und in die Kammer geworfen. Die Beleuchtungsstärke am Boden 
der Kammer nahm nach den Seiten hin ziemlich gleichmäßig ab. Um 
unerwünschte Wärmestrahlen auszuschalten, wurde in den oberen 
Boden der Kammer eine Spiegelglasküvette eingefügt, durch die ein 
regulierbarer Wasserstrom geschickt wurde. Die Temperaturschwan- 
kungen erreichten während jedes Versuches nicht mehr als 1°C. 


b) Lichtfilter. 

Das Licht wurde durch Schortsche Farbgläser gefiltert, welche 

20 cm Kantenlänge hatte. Für blaues Licht verwendeten wir BG 12, 
2 mm dick, für grünes VG 9,3 mm, für rotes Licht eine Filterkombination 
von RG 1,2mm + BG 21,3 mm, um die ultrarote Strahlung völlig 
auszuschließen. In den größten Kammern wurden 4 Glasfilter mit ihren 
abgeschliffenen Kanten aneinandergelegt. Dadurch entstand eine 
größere erhellte Fläche und ein sehr gleichmäßiger Lichtabfall nach den 
Seiten hin. Die gewählten gefilterten Ausschnitte (Abb. 1) aus dem 
sichtbaren Teil des Spektrums haben gewisse Mängel dadurch, daß einmal 
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eine — wenn auch bescheidene — Uberschneidung nicht vermieden 
werden konnte, andererseits das Rot weit iiber jenen Spektralbereich 
hinausgreift, in dem Chlorophyllextrakte noch absorbieren. Unseres 
Erachtens ist dies jedoch kaum wesentlich, da wir ohnehin nicht wissen, 
ob die lebenden Plastiden dieselben Absorptionseigenschaften haben wie 
die Pigmentlésungen. Wir hielten es aus diesem Grunde jedoch fiir 
wichtig, Vergleichsversuche mit Grünalgen anzustellen. Und es kann 
zusammenfassend von den Lichtquellen gesagt werden: Die Lichtquellen 
waren in allen Versuchen so ge- 
wählt, daß bei Grünalgen sowohl 
das Wachstum als auch die Photo- 
synthese im Rot wesentlich stärker 
waren als im Grün und im Blau. 


c) Lichtmessung. 

Das Licht wurde mit einem 
Photoelement S 60 (Dr. B. LANGE) 
in Verbindung mit einem Zeiger- 
galvanometer gemessen. Zur Ab- 
schwächung des Lichtes wurde auf 
die flache Photozelle das ScHoTT- 
sche Graufilter NG 4,1 mm dick 
gelegt. Dieses absorbiert nach den 
Scuortschen Angaben und eigener 
Prüfung von jeder der verwendeten 
Lichtqualitäten einen etwas ver- Abb.1. Spektrale Lichtverteilung in den 
schiedenen Prozentsatz. Da die RS ee 
Photozelle für die verschiedenen Ordinate = Intensitat. 
Wellenlängen eine sehr unter- 
schiedliche Empfindlichkeit besitzt, mußte zuerst die relative Empfind- 
lichkeit der Zelle für das jeweilige Filterlicht festgestellt werden. Dies 
geschah nach folgender Berechnung: 

Der Ausschlag des Galvanometers ergibt sich für jeden Spektral- 
bereich aus dem Produkt von Empfindlichkeit der Zelle und der auf 
diese auffaflenden Lichtmenge. 

Für blaues Licht: 





Ay, = Eu. x Ipı. 
wobei E die Empfindlichkeit der Zelle und I die auf die Zelle fallende 
Lichtmenge bedeutet. Die Ausschläge A werden bei gleicher Entfernung 
und Lampe für jede Lichtqualität gemessen. Die Intensitäten I sind 
abhängig von der Lichtausstrahlung der Lampe und von der Durch- 
lässigkeit der Filter. Die Kurven für die Lichtaussendung der Lampen 
wurden dem Handbuch für Physik! und den Angaben der Osram-Werke 


1 Handbuch für Physik Bd. 19, Kap. 17, Abb. 6. 
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entnommen. Die Durchlässigkeit der Filter ließ sich aus den von der 
Firma Schott u. Gen. (Jena) mitgeteilten Eichwerten ermitteln. 

Aus beiden GréBen ergibt sich fiir jede Lichtart eine Kurve, welche 
die relative Menge des gefilterten Lichtes bei gleichen Lampenabständen 
darstellt. Die Inhalte der Kurven sind ein relatives Maß für die durch 
die Filter dringenden Lichtmengen. 

Die von der Lampe ausgestrahlten Lichtmengen verhielten sich Rot : 
Blau wie 8:1 und Rot: Grün wie 9,5:1. Die Galvanometerausschläge 
verhielten sich bei gleichem Lampenabstand Rot : Blau wie 61 : 15 und 
Rot : Grün wie 71:32. Aus den errechneten Lichtintensitäten und den 
gemessenen Galvanometerausschlägen ergab sich die relative Empfind- 
lichkeit des Photoelementes nach der Formel: 

E (rot) A(rot) X I (blau) 
E(blau) A(blau) x I (rot) 

Es ergaben sich folgende relative Empfindlichkeiten fiir das Photo- 
element: E (rot) = 1, E (grün) = 4,3, E (blau) = 2. 

Die rote Lichtkammer wurde mit einer 100 bzw. 150 W Osram-D- 
Lampe erhellt, während in der Blaulichtkammer eine 300 W Nitra- 
Lampe und in der griinen Kammer sogar eine 1000 W Lampe brannte. 
Obgleich die Ubereinstimmung der errechneten relativen Empfindlich- 
keit des Photoelementes mit der von der Firma Dr. Lange mitgeteilten 
spektralen Empfindlichkeit eine Sicherung fiir die Richtigkeit der Fak- 
toren gegeben hatte, wurden noch direkte energetische Messungen mit 
einer Morzschen Thermosäule in Verbindung mit einem Spiegelgalvano- 
meter vorgenommen. Die Messung bestätigte die errechneten Werte. 
Bei der Ausmessung der Lichtstärken in den Kammern wurde die flache 
Photozelle an Stelle der Kulturschale bzw. des -kolbens gelegt und die 
Orte gewünschter Intensität markiert. Es ist selbstverständlich, daß 
die gemessenen Lichtmengen nicht absolut gleich den zu den Kulturen 
dringenden waren, da die Reflektion durch Schalendeckel und Kolben- 
wand sowie durch den weißen Untergrund nicht berücksichtigt wurde. 
Die Parallelversuche zeigten aber, daß dadurch nur geringe Schwan- 
kungen auftraten, und die relativen Lichtverhältnisse dürften davon 
praktisch unberührt bleiben. Absolut genommen standen die Algen 
im Genuß einer Lichtintensität von 300—600 Lux. Die Grünalgen 
brauchten die höheren Intensitäten, die Diatomeen verhielten sich wie 
Schattenformen. Die Lichtintensität wurde für jede Art so gewählt, 
daß sie das Wachstum begrenzte, aber noch keine Hungererscheinungen 
auslöste. Der Lichtgenuß wurde fortlaufend kontrolliert, da die Leucht- 
kraft der Lampen sich relativ schnell verändert. 


d) Versuchsmaterial. 
Die Versuche wurden ausschließlich mit planktontischen Diatomeen 
der Nordsee und einigen einzelligen Süßwasserchlorophyceen durch- 
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gefiihrt, welche wir dankenswerterweise von der Biologischen Anstalt 
auf Helgoland und von Herrn Prof. Dr. Czurpa, Prag, erhielten. Die 
Nordseeplanktonten wurden aus Planktonfängen isoliert und weiter- 
kultiviert. Die Versuche wurden mit mehreren Arten durchgeführt, um 
sowohl ein Bild vom allgemeinen Verhalten der Diatomeen als auch 
vom Ausmaß physiologischer Unterschiede der einzelnen Arten zu 
gewinnen. Es wurde vor allem mit folgenden Diatomeen gearbeitet: 
Biddulphia sinensis, Coscinodiscus excentricus, Chaetoceras didymus. 
Bei Biddulphia sinensis stammten — außer in Versuch 6 und 7 — alle 
Kulturen aus einer einzigen Zelle, stellten also ein genetisch gleich- 
wertiges Material dar. Diese Art war recht schwierig in Dauerkulturen zu 
erhalten, da sie sowohl gegen Gifte als auch gegen Mangel an Spuren- 
elementen sehr empfindlich ist und leicht verkümmert bzw. krüpplige 
Zellen ausbildet. Für die Versuche wurden, wie schon erwähnt, nur 
gesunde, wohlgeformte Zellen verwendet. Biddulphia wurde in ,,Schreiber- 
lösung‘ kultiviert, welcher noch ein Zusatz beigegeben wurde. Dieser 
bestand entweder aus 20 ccm Fucusextrakt +1 ccm Kieselgallerte auf 
1 Liter oder aus 2 cem Dictyota-Abkochung auf 1 Liter oder aus einem 
Gemisch von LiCl, AIC',, NiSO,, KJ in der Konzentration wie sie WHITE 
angibt. Coscinodiscus excentricus wurde während eines ganzen Jahres 
in der Lösung mit Fucuszusatz kultiviert und hielt sich darin sehr gut. 
Es ist eine leicht kultivierbare, gut wüchsige Art. Die Versuchskulturen 
stammten aus etwa 100 isolierten Zellen. Chaetoceras didymus, für dessen 
Nachbestimmung ich Herrn Dr. Hustept zu großem Dank verpflichtet 
bin, wurde durch mehrfaches Überimpfen von anderen Formen befreit 
und artrein kultiviert. Die Art wurde wie Coscinodiscus in einer Lösung 
mit Fucuszusatz gehalten und ist bis auf ihre Empfindlichkeit gegen 
niedrige Temperaturen gut kultivierbar. Die Algen wurden in Kolben 
und Schalen aus Jenaer Glas gezüchtet. Gefäße und Lösungen wurden 
vorher sorgfältig gereinigt und sterilisiert. Alle Diatomeenkulturen 
sind als artrein, aber nicht als absolut rein (d.h. bakterienfrei) anzusehen. 
Über das Grünalgen-Vergleichsmaterial wird unten noch näheres aus- 
geführt. 
e) Meßmethoden. 

Das Wachstum wurde bei den verschiedenen Arten auf verschie- 
denen Wegen gemessen. Die großzellige Biddulphia sinensis ließ sich 
leicht unter dem Binokular zählen. Die Versuchsschälchen, welche 
10 ccm Lösung enthielten, wurden mit einer genau bestimmten Anzahl, 
meist 5—10 Individuen, beimpft. Gezählt wurde in zweitägigem Ab- 
stand, wobei nur völlig ausgebildete Zellen gerechnet wurden, gleich- 
gültig ob diese sich in Ketten oder einzeln befanden. Es konnten in 
einer Schale bis zu 200 Zellen mit einem Fehler von 1% gezählt werden, 
wobei es eine große Erleichterung bedeutete, daß sich die Zellen unter 
guten Wachstumsbedingungen zu langen Ketten zusammenschlossen, 
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welche 10, 16, ja 36 Zellen umfaßten und daher nicht übersehen werden 
konnten. Es ist klar, daß die so bestimmte Zellenzahl nicht unbedingt 
dem Wachstum der Kultur entspricht, da die Zellen verschiedene Größe 
haben, und eine Zelle gerade vor der Teilung ungefähr dasselbe Volumen 
wie zwei eben geteilte besitzt. Für Parallelkulturen macht dies nichts 
aus, da in jeder annähernd dieselbe Anzahl älterer und jüngerer Zellen 
vorhanden sein wird. Anders ist es mit den Kulturen in verschieden- 
farbigem Licht. Da hier die Wachstumsgeschwindigkeit verschieden 
ist, ergeben sich rhythmische Schwankungen dadurch, daß man einmal 
eben geteilte Zellen und dann wieder kurz vor der Teilung stehende 
zählt und miteinander vergleicht. Das Arbeiten mit einer so geringen 
Zellenzahl hat den Vorzug, daß es sehr genau ist und zudem bei diesen 
großen Zellformen eine ständige Beurteilung des Zellzustandes erlaubt, 
da sich Schädigungen sofort in einer deutlich erkennbaren Veränderung 
des Plasmas, des Panzers usw. ausdrücken. So können kranke Kul- 
turen leicht ausgeschieden werden. Ein Nachteil besteht jedoch darin, 
daß bei der geringen Zahl schon der Ausfall einer einzigen Zelle sehr viel 
ausmacht und die Schwankungen dadurch oft recht groß werden. Die 
Versuche mit Coscinodiscus excentricus wurden in Kristallisierschalen, 
die mit 100 ccm Nährlösung gefüllt und mit gleichen Algenmengen 
beimpft wurden, durchgeführt. Gezählt wurde in zweitägigem oder 
längerem Abstand mit einer 1 ccm fassenden Planktonkammer, und 
zwar immer zur selben Tageszeit. Bei Coscinodiscus wurde die 
Zählung in die Dunkelperiode gelegt, weil hier nach Untersuchungen 
von RIETH an anderen Diatomeen das Wachstumsminimum zu er- 
warten war. Bei Biddulphia mußte die Zählung leider in die Licht- 
zeit verlegt werden, da die Zellen sonst bei der plötzlichen inten- 
siven Beleuchtung, die für das Zählen notwendig war, „krampf- 
plasmolysierten“. Chaetoceras didymus, die kleinste der untersuchten 
Arten, ist zwar unter dem Binokular noch gut erkennbar, läßt sich jedoch 
nicht mehr einzeln zählen. Es wurde daher nur das relative Mengen- 
verhältnis in rotem und blauem bzw. rotem und grünem Licht bestimmt. 
Dies geschah mittels eines Pulfrich-Nephelometers. Wie aufeinander- 
folgende Messungen mehrerer Verdünnungsstufen einer dichten Algen- 
kultur ergaben, sind die abgelesenen Zahlenwerte ein direktes und ge- 
nügend genaues Maß für die relative Anzahl der in der Lösung vorhan- 
denen Algenzellen, wobei man natürlich stets dasselbe Vorschaltfilter 
benutzen muß. Chaetoceras didymus eignet sich besonders gut für solche 
Messungen, weil er durch seine langen Stacheln eine hervorragende 
Schwebefähigkeit besitzt und nur ganz langsam absinkt. Eine Fehler- 
quelle liegt in der Eigentrübung der Lösung, welche sich bei dem not- 
wendigen Zusatz von Fucusextrakt und peptisierter Kieselgallerte nicht 
ganz vermeiden läßt, wenn sie auch nach längerem Abstehen und Ab- 
hebern nur noch gering ist. Ein Nachteil der Methode besteht darin, daß 
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ein genauer Anfangswert wegen der geringen Zellenzahl und der dann 
relativ stark sich auswirkenden Eigentrübung der Lösung nicht zu er- 
mitteln ist. Das Wachstum der im Verhältnis zu den Diatomeen recht 
kleinen Grünalgen Scenedesmus, Chlorella, Stichococcus ist leider nur 
unter ganz bestimmten Voraussetzungen nephelometrisch meßbar. Vor 
allem dürfen die Zellen nicht verklumpen und Aggregate wechselnder 
Größe bilden. Am sichersten zeigte sich auch hier das Verfahren der 
direkten Zählung in Planktonkammern (!/,, mm Schichtdicke), was 
allerdings bei Versuchsreihen mit mehreren Parallelen eine große Arbeits- 
leistung erfordert, da jede Kultur mehrfach gezählt werden muß. 

Um ein Maß für das Wachstum der Algen in verschiedenfarbigem 
Licht zu erhalten, kann man die absoluten Zahlenwerte vergleichen. 
Es ist dabei selbstverständlich, daß die absoluten Zahlenverhältnisse 
Rot : Blau, bzw. Rot: Grün mit der Dauer des Versuches sich ändern 
müssen. Um Werte zu erhalten, die unabhängig vom- Zeitpunkt der Zäh- 
lung sind, und einen Vergleich aller, während mehrerer Versuchsreihen 
erhaltener Werte erlauben, wurde der tägliche Zuwachsfaktor berechnet. 


Das geschah nach der Formel: Z = Vi — 1, wobei ¢ die Dauer des Ver- 


suchs in Tagen ist, a die Menge der Algenzellen bei Versuchsbeginn und 
b die Zellzahl am Ende des Versuchs. (Enthält die Algenkultur bei einer 
Zählung 40 Zellen und nach 2 Tagen 90 Zellen, so beträgt also der täg- 


liche Zuwachs je Zelle Vo-1 =0,5: die Kultur hat einen täglichen 


40 
Zuwachs von 50%). 

Man muß sich darüber klar sein, daß auch der tägliche Zuwachs- 
faktor nur unter konstanten Versuchsbedingungen konstant sein kann. 
Es zeigte sich z. B., daß sich dieser Faktor vor allem bei verschiedenen 
Temperaturen bedeutend und unübersehbar ändert. Das ist verständ- 
lich, da der tägliche Zuwachs sicherlich entscheidend bestimmt wird 
durch die assimilatorische Leistung und durch die Atmung, die aber eine 
verschiedene Temperaturabhängigkeit besitzen. Es mußten daher die 
Versuchsbedingungen möglichst konstant gehalten werden, was in 
bezug auf die Lichtintensität leicht zu erreichen war, während die 
Temperaturkonstanz nicht das ganze Jahr hindurch zu halten war. 
Um so wichtiger ist der Vergleich der Diatomeen mit den Grünalgen, 
um zu sehen, ob zwischen diesen ein grundsätzlich anderes Verhalten bei 
der Ausnutzung verschiedener Lichtqualitäten besteht. 


f) Kohlenstoffbestimmung. 

Die Ermittlung der Stoffproduktion durch Bestimmung des organisch 
gebundenen Kohlenstoffs ist natürlich nur am Ende eines Versuches 
möglich ur.d verlangt relativ große Algenmengen. Die von uns ver- 
wendete Methode beruht auf der Oxydation des organisch gebundenen 
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Kohlenstoffs mit Hilfe von Chromschwefelsäure zu Kohlendioxyd, welches 
durch einen Luftstrom ausgetrieben und in Natronlauge aufgefangen 
wird. Die Konzentrationsänderung der freien Natronlauge wird elektro- 
metrisch durch Leitfähigkeitsmessung ermittelt. Wir verwendeten im 
wesentlichen die von EnGEL zur Bestimmung organischen Kohlenstoffs 
gebrauchte Apparatur in Verbindung mit der Leitfähigkeitsmessung 
nach dem Prinzip von HoLDHEIDE, Huser und Stocker. Zur Leit- 
fähigkeitsmessung selbst benutzten wir den PLEISSNERschen Apparat, 
der durch einen Summer erweitert worden war. Das Elektrodengefäß 
enthielt 50 ccm n/50 NaOH + 0,1% Oktylalkohol. Alle Messungen 
fanden bei einer konstanten Temperatur von 28°C statt, die in einem 
Wasserthermostaten mit Rührwerk durch elektrische Heizung erreicht 
wurde, und bei der die Apparatur mit Hilfe chemisch reiner Saecharose 
auch geeicht worden war. Vor der Verbrennung der Kulturen wurde das 
Seewasser abgesaugt, und die zurückbleibenden Algen wurden in 100 ccm 
reinem Wasser suspendiert: und unter Zugabe von 3 ccm 50% Schwefel- 
säure auf 50 ccm eingedampft. Im übrigen sei auf die Literatur verwiesen. 


g) Assimilationsbestimmung. 

Die Assimilationsversuche wurden nach der manometrischen Methode 
in der Warburg-Apparatur durchgeführt. Die Kulturen wurden wech- 
selnd der einen und anderen Lichtqualität ausgesetzt. Da über Einzel- 
heiten der Methode in anderem Zusammenhang aus diesem Institut 
berichtet wird, mag dieser Hinweis genügen. Es sei noch bemerkt, daß 
leider nicht alle für die Wachstumsversuche brauchbaren Plankton- 
formen sich zu Untersuchungen in der WARBURG-Apparatur eigneten, 
da sie zum großen Teil das Schütteln nicht vertrugen. Es war daher 
nicht möglich, zu allen im folgenden beschriebenen Wachstumsversuchen 
Assimilationsbestimmungen durchzuführen. Die für die Ermittlung der 
Photosynthese herangezogenen Arten waren ihrerseits für Vermehrungs- 
versuche schlecht braucl:bar, weil ihre Kulturen sich nicht auszählen 
oder nephelometrisch genau bestimmen ließen. 


III. Versuchsergebnisse !. 
a) Wachstumsversuche. 

1. Grünalgen. 

Ihrer Einstellung farbigem Licht gegenüber können die Grünalgen 
als einem Rotlicht-Typus zugehörig bezeichnet werden. Das soll heißen, 
daß sie sichtbares langwelliges Licht assimilatorisch besser ausnutzen als 
kurzwelliges, insbesondere besser als grünes und blaues. Dies gilt natür- 
lich nur in groben Zügen. Nicht jedes rote Licht wird bessere Ausbeuten 
gestatten als jedes blaue. Die Lichtabsorption im extrem langwelligen 

1 Die V hsprotokolle sind tabellarisch zusammengefaßt und am Schluß 
dieser Ara angeführt. 
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sichtbaren Rot ist sowohl bei Chlorophyll-Lésungen als auch bei lebenden 
grünen Zellen gering (vgl. WıLısTÄTTER und SToLL, WARBURG und 
NEGELEIN, EıCHHoFF). Es konnte deshalb nicht vorausgesagt werden, 
ob auch in unserem Falle rotes Licht auf Grünalgen fördernder wirkte 
als grünes und blaues. Wir haben deshalb eine ganze Reihe von Kultur- 
versuchen mit einzelligen und fädigen Grünalgen durchgeführt (Chicrella, 
Stichococcus, Scenedesmus, Hormidium) und festgestellt, daß in allen 
Fällen die Wuchsleistung in unserem Rotlicht höher als im Blau und ganz 
bedeutend höher als im Grün lag. Die genaue quantitative Auswertung 
stieß auf erhebliche Schwierigkeiten, die zum Teil schon oben angedeutet 
worden sind. Dazu kam, daß bei den panzerfreien Grünalgen die Licht- 
qualität einen ausgesprochen formativen Einfluß ausübte. Die Zellen 
waren nicht gleich groß im Blau, im Grün oder im Rot. Es lag uns im 
Rahmen dieser Untersuchungen nicht daran, dieses besondere Problem 
weiter zu verfolgen. Wir geben deshalb nur zwei quantitativ durch- 
geführte Kulturversuche wieder. Das Wachstum war im ganzen recht 
gering, da die Grünalgen höherer Lichtintensitäten bedurften als die von 
uns geprüften Diatomeen. 
Beide Versuche (20, 21) wurden mit einem uns freundlicherweise von 
Herrn Dr. GAFFRON zur Verfügung gestellten Scenedesmus-Stamm 
durchgeführt, der verschiedene Vorzüge besaß: er klumpte nicht in 
BENECKE-Lésung, und vor allem zeigten die Zellen in verschieden 
farbigem Licht keine wesentlichen Größenunterschiede. Wir gingen so 
vor, daß eine Kultur in weißem Licht herangezogen und nach gutem 
Anwachsen und nach Verdünnen mit frischer Nährlösung auf die Kultur- 
schalen verteilt wurde. Mittels der PLANKTON-Kammer wurde der Zellen- 
gehalt in 0,1 cmm sofort und nach einigen Tagen gezählt. Dabei muß 
die Kultur sorgfältig umgerührt werden. In beiden Versuchen (Anhang 
20, 21) betrug der tägliche Zuwachsfaktor in Rot 0,18—0,20; im Grün 
0,06—0,07; im Blau 0,10—0,12. Das bedeutet ein Wirkungsverhältnis 
für Blau: Rot 0,56—0,60; für Grün : Rot 0,33—0,35; für Blau: Grün 
1,67—1,72. Daraus geht hervor, daß Scenedesmus in unserem roten Licht 
wesentlich besser wächst als im Blau und darin besser als im Grün (Abb. 2 
und 3). Diese Ergebnisse sind mit einer ganzen Reihe von Grünalgen 
dem Prinzip nach gleich erhalten worden. Nur waren aus oben schon 
angeführten Gründen die quantitativen Verhältnisse schwerer zu er- 
mitteln. Die überlegene Wirkung des Rotlichtes bei grünen Pflanzen 
war nach allem, was uns frühere Untersuchungen lehren, durchaus zu 
erwarten. Übrigens dürfen solche Kulturversuche nicht zu lange laufen; 
denn die Rotkultur läßt bald im Wachstum nach, da die große Zellenzahl 
einen schnellen Verbrauch der Nährstoffe und eine starke gegenseitige 
Beschattung bedingt, so daß die Kulturen in verschiedenem Licht bei 
zu langer Versuchszeit einander wieder ähnlicher werden. Man muß also 
bei längerer Versuchsdauer die Kulturen durch Herausnahme von 
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Abb. 2. Wachstum von Scenedesmus (WeiGlichtmaterial) im Rot ( ). Grün (———) 
und Blau (----- ). Temperatur 20—22° (Versuch 20). 
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Abb. 3. Wachstum von Scenedesmus (WeiGlichtmaterial) im Rot ( ), Grün (———) 


und Blau (----- ). Temperatur 21—22° (Versuch 21). 


Zellen oder durch Zugabe von Nährlösung immer wieder auf gleiche 
Zellkonzentration bringen (vgl. auch Versuch: 5a, b, c). 
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2. Biddulphia sinensis. 

Die Biddulphia-Versuche (1—5) konnten leider zunächst nur in 
rotem und blauem Licht durchgeführt werden, da die Grünkammern 
erst später eingerichtet worden sind. Wir haben dann die Versuche im 
Grünlicht nachgeholt (6, 7), wobei sich aus technischen Gründen nicht 
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Abb. 4. Wachstum von Biddulphia sinensis (WeiBlichtmaterial) im Rot (——) und im 
Blau (----- ). Temperatur 16°C. (Versuch 1). 


vermeiden ließ, daß sie bei einer anderen Temperatur abliefen, so daß die 
Zuwachsfaktoren der späteren Versuche nicht ohne weiteres mit denen 
der ersten verglichen werden können: (s. S. 735). 

In allen Fällen ergab sich eine Überlegenheit der Wirkung des blauen 
und besonders des grünen Lichtes. Dies wird auch aus den Abb. 4—6 
deutlich, in denen wir die Entwicklung der Kulturen in Logarithmen der 
Zellenzahlen dargestellt haben. Das Wirkungsverhältnis der täglichen 
Zuwachsfaktoren ist für Blau: Rot bei 16°C 1,5—1,6 (Versuch 1—4), 
bei 20—22°C 1,1 (Versuch 6, 7) und für Grün: Rot bei 20—22°C 1,8 


(Versuch 6, 7). 
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Gegeniiber den Griinalgen ergibt sich daraus ein besonderes Reak- 
tionsvermégen der Diatomee Biddulphia. Das wird besonders deutlich, 
wenn die Ausniitzung des griinen Lichtes betrachtet wird. Im Vergleich 
zum roten Licht wächst Scenedesmus bedeutend langsamer im Grün, Bid- 
dulphia aber fast doppelt so schnell. Die Wirksamkeit des Grün ist besonders 
auffällig auch im Vergleich zum Blau. Grünalge und Diatomee verhalten 
sich dabei geradezu gegensätzlich (blau : grün-Verhältnisse bei Biddulphia 
0,6—0,7, bei Scenedesmus 1,7). 
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Abb. 5. Wachstum von Biddulphia sinensis (Weißlichtmaterial) im Rot ( ) und im 
Blau (----- ). Temperatur 16°C. (Versuch 2.) 


Bei genauer Betrachtung der Versuchsprotokolle fällt es auf, daß der 
tägliche Zuwachs der Biddulphia sowohl im Blau und im Grün, aber 
besonders stark im Rot eigentümliche Schwankungen zeigt. So wechselt 
er z.B. im Versuch 1 bei zweitägiger Meßperiode in folgender Weise: 
0,26, 0,16, 0,27, 0,16. Dieser Wechsel erklärt sich aus der ausgesprochen 
rhythmischen Teilungsweise der Planktondiatomeen, worüber bereits 
RıeT# kurz berichtet hat. Aus seinen Untersuchungen geht hervor, 
daß unter anderem auch Biddulphien ein von der Lichtperiode abhängiges 
Teilungsmaximum besitzen. Für die zu erhaltenden Zahlenwerte ist es 
natürlich entscheidend, ob man im Maximum der Teilungskurve zählt 
oder nicht. In meinen Versuchen war aber die Zellteilung nicht nur von 
der Tag-Nacht-Rhythmik, sondern ebenso vom absoluten Lichtgenuß 
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bestimmt, weil absichtlich mit sehr geringen Lichtintensitäten gearbeitet 
wurde, damit diese das Wachstum auch wirklich begrenzten. Es ergab 
sich nun, daß die Zellteilung im Blaulicht ungefähr in zweitägigem Ab- 
stand erfolgte, während sie im roten Licht nach 3—4 Tagen stattfand. 
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Abb. 6. Wachstum von Biddulphia sinensis (Weißlichmaterial) im Rot (: ), im Grün 
(———) und im Blau (----- ). Temperatur 19—21°C. (Versuch 6.) 





Daraus erklärt sich, daß bei Zählungen in zweitägiger Folge die Wachs- 
tumsschwankungen im Blau gering, im Rot dagegen sehr groß erscheinen. 
Selbstverständlich müssen sich damit auch die Wachstumsverhältnisse 
Blau zu Rot entsprechend ändern, so daß ein genauer Wert erst nach 
längeren Wachstumsversuchen gefunden werden kann. Trotz der Schwan- 
kungen, die in den einzelnen Kulturen schon deshalb zu beobachten 
waren, weil natürlich bei einer so geringen Zellenzahl durch den Ausfall 
eines einzelnen Individuums der tägliche Zuwachs wesentlich beeinflußt 


Planta Bd. 31. 48 
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wird, kommen in den Kurvenbildern zu Versuch 1 wie auch zu den Ver- 
suchen 2 und 6 eindeutig die Verschiedenheiten in der Lichtausnutzung 
zum Ausdruck (Abb. 4, 5, 6). 

Die Zahlenwerte allein geben aber noch nicht das richtige Bild von 
der Wirkung roter, griiner und blauer Strahlen. Wird Biddulphia sehr 
lange in rotem Licht kultiviert, so stellen sich auffällige Verkriippelungen 
der Zellen ein, und die so sichtbar gewordene Schädigung wirkt sich 
dann auch in einer Verringerung der täglichen Zellenvermehrung aus. 
Alle quantitativen Versuche sind absichtlich abgebrochen worden, bevor 
diese Schädigung auftrat, doch wurden die Beobachtungen länger durch- 
geführt. Im Blau wurde ein solcher Lichteinfluß niemals beobachtet. 
Im Gegenteil zeichneten sich die Blaulichtkulturen durch eine regelmäßige 
und gleichmäßige Zellteilung aus, wobei es zur Bildung langer Ketten kan, 
die sich im Rot nur mäßig entwickelten. In Versuch 2 enthielten z. B. 
alle Rotkulturen zusammen 18 Zweier- und 5 Viererketten, während 
eine einzige Blaukultur 18 Vierer-, 3 Sechser-, 9 Achterketten und 
5 Ketten mit je 10—16 ausgebildeten Zellen enthielt, Werte, die aus der 
rein zahlenmäßigen Überlegenheit der Blaukulturen nicht zu erklären 
sind. In einem hier nicht mitgeteilten Versuch betrug die Zahl der Zellen, 
die in Ketten aus vier und mehr Individuen vorkamen, 81% im Blaulicht 
und nur 10% im Rotlicht, an der jeweiligen Gesamtzahl der Zellen 
gemessen! Es kann also kein Zweifel sein, daß die Lichtqualität sich 
noch in anderer Weise als in der Wuchsleistung auf die Entwicklung 
der Diatomeen auswirkt. 

Hierauf deuten auch die Ergebnisse von Wechselversuchen (5a, b, c) 
hin. Diese wurden so durchgeführt, daß nach mehrtägiger Kultur unter 
dem Einfluß einer bestimmten Lichtqualität ein Wechsel der Lichtfarbe 
durch einfachen Kammerwechsel vorgenommen wurde. Dabei zeigte 
sich übereinstimmend, daß jeder Wechsel eine auffällige Vergrößerung 
des Quotienten Blau: Rot zur Folge hatte, der darauf beruht, daß die 
Blauleistung einer bisherigen Rotkultur sehr hoch liegt, wobei Werte 
erreicht werden, die über denen der bisherigen Blaukulturen liegen. 
Andererseits zeigt sich bei der Überführung von Blau in Rot eine De- 
pression der Leistung, so daß die Werte meist unter dem bisherigen 
täglichen Zuwachs einer Rotkultur liegen (Versuch 5a, b, c). Die Wirkung 
dieses Wechsels hält jedoch nicht lange an (z. B. Versuch 5b). Dies ist 
auch nicht zu erwarten, da durch die rasche Teilung der Einzeller schnell 
neue Individuen entstehen, die bereits an das neue Lichtklima angepaßt 
sind. Hierin liegt ein wesentlicher Unterschied gegenüber Dauergeweben, 
die während der Versuchszeit kein Wachstum mehr zeigen und deren 
assimilatorische Leistung eine lange Nachwirkung der Vorkultur ver- 
spüren läßt (vgl. SIMONIS u.a.). Deshalb spielt für den Gesamtverlauf 
der Zellvermehrung die Vorgeschichte (Rotlicht- und Blaulichtmaterial) 
keine besondere Rolle. In solchen Versuchen (z. B. 5c) zeigte sich nach 


TT D wa | ~~ ? 


" 


- eee = + 


er. 


N" » 


für Wachstum und Stoffproduktion planktontischer Meeresdiatomeen. 743 


den ersten 2 Tagen der typische Effekt des Lichtwechsels, wie er schon 
besprochen wurde, und auch hier war die Nachwirkung gering. Es ist 
übrigens noch zu beachten, daß in den Versuchen 5b und 5c das Rot- 
licht um 10% energiereicher war als das Blaulicht, und daß daher die dort 
erhaltenen Blau : Rot Quotienten außerhalb der Wechselperiode niedriger 
waren als zu erwarten. Um so stärker fallen die Quotienten nach dem 
Wechsel ins Gewicht. Es muß dahingestellt bleiben, ob dieser Effekt 
des Wechselversuchs auf die Qualität des Lichts zurückzuführen ist, 
oder darauf, daß blaues und rotes Licht zwar energiegleich doch nicht 
leistungsgleich sind, und daß also für die Algen das gebotene rote Licht 
im Verhältnis zum blauen Licht als physiologisch schwächeres Licht 
wirkte. Hier müssen weitere Versuche einsetzen. 


3. Coscinodiscus exceniricus. 

Da es unsere beschränkten Einrichtungen nicht gestatteten, gleichzeitig 
mit verschiedenen Arten größere Versuchsreihen in den Lichtkammern 
zu betreiben, andererseits auch die Mittel fehlten, um temperaturkon- 
stante Lichtkammern zu bauen, wurde der größte Teil der Coscinodiscus- 
Versuche nicht wie mit Biddulphia im Winter, sondern im Sommer 
durchgeführt. Die Temperatur der Kammern schwankte zwischen 20 
und 22° C, und wir können somit die Ergebnisse aus den Versuchen 9—11 
am besten mit den Biddulphia-Ergebnissen von Versuch 6 und 7 und 
mit den Grünalgenversuchen 20 und 21 vergleichen. Dabei ergibt sich, 
daß das Wirkungsverhältnis Blau: Rot bei Coscinodiscus zwischen 1,1 
und 1,3 schwankt, eine auffällige Übereinstimmung mit Biddulphia. 
Die Grünlichtversuche sind bei 16° C durchgeführt worden. Dabei erwies 
sich das Material im Versuch 12 aus unbekannten Gründen schlechter 
wüchsig als im Versuch 13, und das Wirkungsverhältnis verschob sich 
dementsprechend. Eine Wirkung der Vorbelichtung kam dabei nach 
unseren Erfahrungen nicht in Frage. Eine solche Nachwirkung klingt 
bei diesen Einzellern sehr schnell ab, und bei Coscinodiscus war in zahl- 
reichen Versuchen nie etwas derartiges festzustellen. Ebensowenig war 
eine störende Nebenwirkung des roten Lichts, wie sie bei Biddulphia 
nach längerer Zeit eintrat, bei Coscinodiscus erkennbar. Er vertrug 
rotes Licht durch viele Generationen hindurch (Abb. 7—10). Im übrigen 
ist der Verhaltensunterschied gegenüber Grünalgen (Abb. 2 und 3) auch bei 
Coscinodiscus so extrem, daß die kleinen Abweichungen von Biddulphia 
keine besondere Rolle spielen. 


4. Chaetoceras didymus. 

Im Gegensatz zu den vorhergehenden Versuchen wurde bei Chaetoceras 
die Zellenzahl nur relativ durch nephelometrische Messungen bestimmt. 
Die Methode hat den Nachteil, daß bei schwacher Impfung der Kulturen 
ein Anfangswert nicht zu ermitteln ist, da nach Abzug der Eigentrübung 
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der Lösung die Trübung durch die Algen so gering ist, daß sie innerhalb 
der Meßfehlergrenze liegt. Die ersten summarischen Versuche (14—17) 
sollten lediglich einen Einblick in die Ausnutzung roten und grünen 
Lichts durch Chaetoceras verschaffen. Die angeführten Grün : Rot- Quoti- 
enten betreffen also nicht den täglichen Zuwachs, sondern die wirklichen 
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Abb. 7. Wachstum von Coscinodiscus excentricus (Weißlichtmaterial) im Rot ( 
im Blau (----- ). Temperatur 20—21°C. (Versuch 9) 


der Versuchszeit dauernd ansteigen. Aus diesen Versuchen geht ein- 
deutig hervor, daß auch bei Chaetoceras die Leistungen im grünen Licht 
wesentlich höher liegen als im intensitätsgleichen roten Licht. In den Ver- 
suchen 18 und 19 wurden die Kulturen so stark beimpft, daß eine An- 
fangsmessung mit genügender Genauigkeit nach Abzug der geringen 
Eigentrübung der Lösung durchgeführt werden konnte. Diese Versuche 
wurden wie mit Biddulphia und Coscinodiscus als Reihenversuche ent- 
wickelt (Abb. 11). Dabei zeigte sich, daß ähnlich wie bei Coscinodiscus 
der Grün: Rot-Quotient des täglichen Zuwachses zwischen 1,6 und 2 liegt, 
während der Blau : Rot-Quotient nur wenig höher als 1 ist. Die Vergleichs- 
versuche unter Rotlicht einfacher und doppelter Intensität zeigten, 
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daß das Wachstum bei der doppelten Lichtstärke annähernd doppelt so 
stark ist. Daraus geht hervor, daß die Lichtintensität wirklich ein be- 
grenzender Faktor in den Versuchen gewesen ist, eine notwendige Vor- 


aussetzung zur Klärung der Fragestellung. Da Chaetoceras didymus 
son den untersuchten Arten die ausgeprägteste Schwachlichtalge und 
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Abb.8. Wachstum von Coscinodiscus excentricus (Rotlichtmaterial) in Rot (==) und 


im Blau (----- ). Temperatur 20—21°C. (Versuch 10.) 


noch weit lichtempfindlicher als die beiden anderen Arten ist, ist diese 
Voraussetzung auch für die Versuche mit den anderen Arten gegeben. 
Im Vergleich zu Scenedesmus -und Chlorella sind die hier kultivierten 
Planktondiatomeen alle Schwachlichttypen, die durch starke Licht- 
intensitäten geschädigt werden. 

Chaetoceras wurde längere Zeit hindurch auch in Rotlicht doppelter 
Intensität kultiviert, welches seiner Leistung nach dem einfachen Grün 
näher steht als dem einfachen Rot. Dabei war ein langsames Nachlassen 
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der Rotkulturen zu beobachten, wahrend die Griinkulturen regelmaBig 
weiterwuchsen, so daß nach einiger Zeit der tägliche Zuwachs im Grün 
höher lag als im doppelten Rot. Die in allen Fällen regelmäßig vor- 
genommenen Kontrollen des Materials unter dem Mikroskop ergaben 
bei den Rotlicht-Dauerkulturen jedoch keine auffälligen Unterschiede 
gegenüber normalen Kulturen, Zellverkrüppelungen waren nicht zu beob- 
achten. Dagegen traten in den Grünkulturen plötzlich Großzellen (zu etwa 
2% aller Zellen) auf, wel- 
che aus Auxosporen ent- 
standen sein mußten, was 
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Abb. 9. Abb. 10. 
Abb. 9. Wachstum von Coscinodiscus excentricus (WeiBlichtmaterial) im Rot ( ) und 
im Grüh (———). Temperatur 16° C. (Versuch 1! 12.) Da die Zahlenwerte für die einzelnen 


er ue ur m zu stark zusammenfallen, sind nur die Durchschnittswerte für je 3 Kulturen 
dargestellt. Der Anfangswert wurde nicht bestimmt, sondern durch rückwärtige Verlänge- 
rung der Kurve bis zur Abszisse O erhalten. Da alle Kulturen mit der gleichen Zellzahl 
geimpft wurden, ist die Tatsache, daß beide Kurven die O-Abszisse bei dem gleichen Ordi- 
natenwert (73 Zellen) treffen, ein schöner Beweis für die Regelmäßigkeit der Entwicklung. 


Abb. 10. Wachstum von Coscinodiscus excentricus (Grünlichtmaterial) im Rot ( 
und im Grün (———). Temperatur 15—16°C. (Versuch 13.) Es sind nur Durchschnitts- 
werte für je 4 Kulturschalen dargestellt, da die Einzelwerte zu stark zusammenfallen. 





in einem Einzelfall auch sicher beobachtet werden konnte, und die sich 
normal weiterentwickelten. Die gleiche Erscheinung war auch im Blau- 
material zu beobachten, während die Großzellen im Rot nur sehr selten auf- 
traten. Da neben dem einfachen Rot auch die doppelte Intensität in die 
Beobachtung einbezogen wurde, und da ferner das blaue Licht in seiner 
Wachstumswirkung schwächer ist als das grüne, konnte es sich nicht um 
eine Lichtintensitätswirkung, die mit der allgemeinen Zellvermehrung 
in Zusammenhang steht, handeln. Das Auftreten dieser Großzellen 
wurde in den Rot-Blau- und Grünkulturen zahlenmäßig verfolgt. Die 
Gesamtzellmengen wurden relativ nephelometrisch bestimmt, und zu 
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Abb. 11. Wachstum von 
Chaetoceras didymus (Grün- 
lichtmaterial) im Rot (: ), 
doppelt starkem Rot (==), 
Grün (———) und Blau (---). 
Temperatur 14—16° C. (Ver- 
such 19). Es sind nur Durch- 
schnittswerte für je 3 Kultur- 
schalen dargestellt, da die 
Einzelwerte zu stark zusam- 
menfallen. Da zwischen dem 
6. und 8. Tag nicht gemessen 
wurde, ist der Anschluß der 
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Abb. 12. Abb. 13. 
Abb. 12. Auftreten von Großzellen in Kulturen von Chaetoceras didymus (Grünlichtmaterial) 
bei 10tägiger Kultur in tisch Licht. Die Ordinaten stellen die Konzentration 


von Großzellen dar, bezogen auf die gleiche Gesamtzahl von Zellen (bezogen auf den gleichen 
Nephelometerwert von 100). Jede Säule entspricht einem Versuch (Febr. 1940). 
Abb. 13. Auftreten von Großzellen in Kulturen von Chaetocereas didymus (Rotlichtmaterial) 
bei 10tägiger Kultur in tisch Licht. Die Ordinaten stellen die Konzen- 
tration von Großzellen dar, bezogen auf die gleiche Gesamtzahl von Zellen (bezogen auf 
deng terwert. von 100). Jede Säule entspricht; einem Versuch (Febr. 1940). 
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diesen Werten wurden die absoluten Zahlen der gefundenen GroBzellen 
in Beziehung gesetzt. Die so erhaltenen Werte fiir das Vorkommen der 
GroBzellen sind in Abb. 12 und 13 graphisch dargestellt. Daraus geht 
hervor, daß relativ bei weitem die meisten Großzellen in blauem Licht ent- 
stehen. Da nicht allein das rote Licht sondern auch das doppelstarke 
Rotlicht weit zurückblieben, ergibt sich eindeutig, daß es sich hierbei 
wirklich um eine Wirkung der Lichtqualität handelte. Diese Beob- 
achtung wird unser Institut im Zusammenhange mit Untersuchungen 
über die Auxosporenbildung (RIETH) noch weiter beschäftigen. 


b) Die Produktion von organischer Substanz durch Diatomeen 
in monochromatischem Licht. 

Um zu entscheiden, ob die größere Zellenzahl wirklich als Folge 
einer stärkeren Assimilation zu werten ist, war es von großer Wichtig- 
keit, festzustellen, ob unter dem Einfluß verschiedenfarbigen Lichtes 
die Algen einen wesentlich verschiedenen oder einen ähnlichen Anteil 
organischer Substanz in ihrem Zellenleib enthalten. Zu diesem Zweck 
bestimmten wir nach oben beschriebenem Verfahren die Menge organisch 
gebundenen Kohlenstoffs, ausgedrückt in Milligramm CO,. Kulturen 
von Chaetoceras didymus, die sich aus einer gleichen Zahl von Zellen 
unter sonst gleichen Bedingungen bei bester Versorgung mit anorgani- 
schen Nährstoffen in rotem und grünem Licht entwickelt hatten, wurden 

nephelometrisch auf ihre relative Zellenzahl und — nach Oxydation mit 
Chromschwefelsäure — auf ihren C-Gehalt untersucht. Dabei ergaben 
sich in zwei Versuchen folgende Verhältnisse: 





























1. Versuch 2. Versuch 
relative org. geb. CO, relative org. geb. CO, 
Zellenzahl in mg Zellenzahl in mg. 
Rotlicht ..... 20,5 2,5 13 1,65 
Grinlicht. . . . . 95,0 11,2 74 , 
Grin: Rot . . .. 4,6 4,5 DT 


Obwohl wir der auBerordentlich guten Ubereinstimmung der Quoti- 
enten der Zellenzahlen und des organisch gebundenen Kohlenstoffs bei 
beiden Versuchen keine übertriebene Bedeutung beimessen, ergibt sich 
doch klar, daß die in verschiedenem Licht entwickelten Zellen zu ihrer Aus- 
bildung etwa gleichviel organisch gebundenen Kohlenstoffs bedürfen. Diese 
Schlüsse sind natürlich nur bei solchen Formen, deren Zellen wirklich 
gleiche Größe haben, gestattet. Das ist bei unserem Diatomeenmaterial 
tatsächlich weitgehend der Fall und ein großer Vorteil der hier benützten 
Arten. Es soll nicht behauptet werden, daß das Grünlicht- und Rotlicht- 
material durch und durch chemisch übereinstimmte. Vielmehr werden 
künftige Untersuchungen zu klären haben, ob die Verteilung von Kohle- 
hydrat, Fett und Eiweiß unter dem Einfluß der Lichtqualität sich 


fiir Wachstum und Stoffproduktion planktontischer Meeresdiatomeen. 749 


wesentlich andert. Der Gesamtverbrauch von assimiliertem Kohlenstoff 
ist aber zweifellos gleicher GréBenordnung. Dies macht wahrscheinlich, 
daß die Entwicklung der Algenkulturen entscheidend von der Stoffproduktion 
bestimmt wird, und daß die kurzwelligen Strahlen wie die langwelligen in 
erster Linie über die Stoffproduktion wirken. 
c) Uber die photosynthetische Leistung der Diatomeen 
in monochromatischem Licht. 

Ein Ziel späterer Untersuchungen muß es sein, aus der messenden 
Verfolgung von Photosynthese und Atmung eine sichere Grundlage zur 
Beurteilung der Stoffproduktion und damit des Wachstums zu erhalten. 
Die methodischen Schwierigkeiten sind dabei außerordentlich groß. 
Denn es kommt darauf an, den Gaswechsel völlig unter den Bedingungen 
des Wachstumsversuches zu messen. Wir sind noch mit diesem Problem 
beschäftigt. Und es soll hier nur ein kurzer Hinweis auf die photosyn- 
thetische Leistung unserer Versuchsobjekte gegeben werden, worauf 
H. SAGROMSKY in einer besonderen Veröffentlichung noch zurück- 
kommen wird. 

Der Gaswechsel wurde manometrisch in der WARBURG-Apparatur 
verfolgt. Zu diesem Zweck mußten die Algensuspensionen wesentlich 
dichter als im Wachstumsversuch gewählt werden, die Lichtverhältnisse 
waren damit andere. Zudem mußte die gewöhnliche Nährlösung mit 
Bikarbonat besonders gepuffert werden, wodurch die Assimilations- und 
zum Teil auch die Wachstumsbedingungen verbessert wurden. Endlich ist 
auch das Schütteln ein neuer Faktor, der es erschwert, die Gaswechsel- 
ergebnisse zahlenmäßig ohne weiteres mit den Wachstumsergebnissen 
zu vergleichen. 

Das Verhältnis der wahren Photosynthese (also beobachtete O,-Aus- 
scheidung zuzüglich O,-Verbrauch der nachfolgenden Dunkelperiode) 
in verschiedenen Lichtqualitäten bei gleicher Intensität ist für einige 
Versuche in folgender Tabelle zusammengestellt. Jede Zahl entspricht 


Tabelle 1. Photosynthetisches Wirkungsverhältnis. 
Grün: Rot Blau : Rot 








Scenedesmus I 0,84 0,89 




















0,89 0,87 
‚82 

Scenedesmus II 0,68 0,70 
Cladophora 0,9 0,81 
sericea 0,74 0,75 
0,68 0,68 
0,61 0,62 

Coscinodiscus 1,51 1,50 

excentricus 1,40 1,42 

Chaetoceras 1,49 1,56 1,47 1,20 1,27 1,27 

ceratosporum 1,39 1,41 1,23 1,20 
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einem besonderen Versuch mit besonderem Zellmaterial. Nebeneinander 
stehende Zahlen bedeuten Parallelversuche mit gleichem Material und 
bei gleichen Bedingungen, untereinander stehende stammen von Material 
verschiedener Herkunft oder verschiedener Assimilationsbedingung 
(anderer Temperatur). 

Aus diesen Zahlen geht hervor, daß die gleiche Algenart nicht unter 
allen Bedingungen das gleiche photosynthetische Wirkungsverhältnis 
der verschiedenen Lichtqualitäten aufweist. Wieweit dabei das Vorleben 
oder die Assimilationsbedingungen entscheidend sind, soll hier nicht 
ausführlich erörtert werden. Entscheidend ist, daß Grünalgen und 
Diatomeen sich bei der Photosynthese ähnlich verschieden verhalten wie 
beim Wachstum. Im Grün und im Blau sind die Diatomeen überlegen, im 
Rot die Grünalgen. Genaue quantitative Vergleiche zwischen Photo- 
synthese und Zellvermehrung sind auf Grund dieses Materials noch nicht 
möglich. Die Sonderstellung der braungelben Kieselalgen gegenüber 
farbigem Licht kommt jedenfalls nicht allein in Stoffproduktion und 
Wachstum zum Ausdruck, sondern auch in der Photosynthese. Damit 
ist aber sehr wahrscheinlich gemacht, daß die Verschiedenheit der photo- 
synthetischen Leistung die entscheidende Ursache für die Verschiedenheit 
des Wachstums bzw. der Zellvermehrung ist. Jedoch muß, solange 
genaue Bestimmungen der energetischen Ausbeuten nicht vorliegen, 
noch offen bleiben, wieweit die Photosynthese durch bestimmte Licht- 
qualitäten auch indirekt (z.B. durch Permeabilitätserhöhungen o. 4.) 
gefördert werden kann. 
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IV. SchluBbetrachtung. 

Unsere Versuche haben ergeben, daß braungelbe Diatomeen sich in 
ihrer Lichteinstellung bei schwachen, begrenzend wirkenden Intensitäten 
dadurch auszeichnen, daß sie das grüne und blaue Licht im Verhältnis zu 
den Grünalgen wesentlich besser auszunutzen vermögen, während im roten 
Licht die Grünalgen den Diatomeen relativ überlegen sind. Das gilt prin- 
zipiell in gleicher Weise für Zellvermehrung, Stoffproduktion und Photo- 
synthese. 

Gegen unsere Versuche könnte eingewandt werden, daß es nicht auf 
energiegleiches, sondern auf quantengleiches Licht ankomme. Da jedoch 
bei Energiegleichheit das kurzwellige Licht quantenärmer ist als das 
langwellige, so würden in quantengleichem Licht die erhaltenen Unter- 
schiede zwischen Diatomeen und Grünalgen nur noch schärfer hervor- 
treten. Quantengleiches Licht hätte die ohnehin starke Blau-Grün- 
wirkung unter Umständen so weit gesteigert, daß Starklicht- und 
Schwachlichteffekte eine Rolle gespielt hätten. Der Einwand, daß schon 
die gewählten Lichtstärken in den verschiedenen Lichtqualitäten für die 
Algen gleichzeitig „physiologische‘‘ Intensitätsunterschiede bedeuteten, 
wird durch die Versuche mit Rotlicht doppelter Intensität (Versuch 18 
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Tabelle 2. Wachstums-Wirkungsverhältnisse. 
Bei 14—16° Bei 19—22° 
:rot | grün:rot |blau: grün] blau:rot | grün:rot | blau:grün 








bl 
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18. Chaet. 1,2 

1,43 
20. Scened. 0,6 0, 
| ae 0,6 0, 


und 19; Abb. 11) entkräftet. Denn es ergab sich bei starkem und 
schwachem Rotlicht eine weitgehende Proportionalität der Wuchs- 
leistung. Da das verwendete Grün- und Blaulicht aber nicht leistungs- 
stärker war, als das doppelte Rotlicht, können Stark- und Schwachlicht- 
effekte bei unseren Befunden keine entscheidende Rolle gespielt haben. 
Hierfür spricht übrigens auch, daß sich in Versuchen bei verschiedenen 
Intensitäten oder verschieden dichten Kulturen — was praktisch auf 
dasselbe herauskommt — das Wirkungsverhältnis von kurzwelligem zu 
langwelligem Licht nicht wesentlich veränderte. Erst bei erheblich 
höheren Lichtstärken trat eine Verkleinerung des Quotienten ein. 
Obwohl, worauf schon einleitend hingewiesen wurde, nicht zu er- 
warten war, daß der tägliche Zuwachsfaktor für verschiedenen Diato- 
meen konstant war, da er sich ja in Abhängigkeit von Temperatur (vgl. 
Versuch 1—4 und 6—7) Lichtintensität (vgl. Versuch 8, 18, 19) und 
allgemeinem physiologischem Zustand der Zellen ändert, so ist es gerade 
deshalb auffällig, daß in unseren Diatomeenversuchen bei gleicher 
Temperatur und Lichtintensität der Faktor für dieselbe Art annähernd 
konstant blieb. Wahrscheinlich spielt dabei das nach Größe und Herkunft 
gleichartige Zellmaterial eine ausschlaggebende Rolle. Noch auffälliger 
ist, daß bei gestuften Lichtintensitäten der Zuwachsfaktor sich annähernd 
proportional zum Lichtverhältnis änderte (vgl. Versuch 8, 18, 19). 
Leider gestatteten unsere Kulturkammern bisher nicht, noch größere 
Abstufungen der Lichtintensitäten zu untersuchen, es lassen sich daher 
aus diesem Verhalten keine endgültigen Schlüsse ziehen. Möglicherweise 
steht jedoch im Bereich niederer Lichtintensitäten nicht nur die Photo- 
synthese, sondern auch das Wachstum bzw. die Zellvermehrung in line- 
arem Verhältnis zum Lichtgenuß, was darauf hindeuten würde, daß auch 
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die Atmung sich ändert. Aus unseren Versuchen ergibt sich nach dem 
Gesetz, daß nur absorbiertes Licht wirksam sein kann, der notwendige 
Schluß, daß die Verschiedenheit der Lichtausnutzung durch Diatomeen 

. und Grünalgen in der Verschiedenartigkeit ihrer Pigmentapparate begründet 

sein muß. Bekanntlich enthalten die braunen Algen neben dem Chloro- 

phyll die auch in grünen Pflanzen vorhandenen Karotinoide Karotin 
und Xanthophyll und außerdem das spezifische Karotinoid Fucoxanthin, 
das in zwei Isomeren auftritt. Nach den neuen Untersuchungen von 

SEYBOLD haben die Diatomeen wie auch die Phaeophyceen nur das 

Chlorophyll a. Das Verhältnis zwischen Chlorophyll und Karotin + 

Xanthophyll ist bemerkenswerterweise nicht wesentlich anders als bei 

den übrigen von SEYBOLD untersuchten höheren und niederen Pflanzen 

(3:1). Erst durch das Hinzukommen des Fucoxanthins wird das Ver- 

hältnis des Chlorophylis zu den Gesamtkarotinoiden zugunsten der 

letzteren wesentlich verschoben (1:1). 

Bezüglich der Absorptionsfähigkeit dieser Pigmente erscheint es 
fraglich und bedarf der weiteren Klärung, ob die rein chemische und 
physikalische Charakterisierung der photosynthetischen Apparate auf 
Grund von Extraktionsverfahren zu einem wirklichen Verständnis der 
Lichtausnutzung führen kann. Die Ergebnisse von EICHHOFF, wonach 
bei Chlorella die Absorption der lebenden Zellen und der Extrakte ver- 
schieden ist, und wonach die Photosynthese vorzüglich der Absorption 
der lebenden Zellen folgt, könnten für die Klärung des Karotinoid- 
problems entscheidend sein, wenn die kurzwelligen Bezirke bereits 
genügend untersucht wären. Doch sprechen die Versuche dafür, daß die 
Beteiligung des Karotinoidkomplexes an der Lichtausnutzung keine beson- 
dere Eigenschaft der fucoxanthinreichen Braunalgen, sondern eine all- 
gemeine ist. Eine Sonderstellung der fucoxanthinhaltigen Algen möchten 
wir also nur im Quantitativen erblicken, doch stimmen wir mit MonTFoRT 
in der Ablehnung der „Abschirmtheorie‘‘ (PRINGSHEIM) überein. Damit 
soll natürlich nicht gesagt werden, daß die Karotinoide selbständig eine 
Photosynthese bewirken können. Es sind ja genügend Fälle bekannt, 
die dies eindeutig widerlegen (rote Bakterien, Daucus-Rübengewebe. 
Haematococcus). In welcher Weise der Karotinoidkomplex im photo- 
synthetischen Geschehen verankert ist, läßt sich noch nicht entscheiden. 
Es ist für die weitere Klärung von Bedeutung, daß in unseren Versuchen 
nicht alle Diatomeenarten die gleiche Lichteinstellung aufwiesen, und 
daß auch bei der gleichen Art die Pigmentierung nach der Kultur in 
monochromatischem Licht sehr verschieden ausfiel. Das könnte auch 
erklären, daß Montrorts Phaeophyceen sich von unseren Diatomeen 
in bezug auf die Ausnutzung monochromatischen Lichts erheblich 
unterschieden. Für die weitere Forschung ergeben sich auf diesem 
Gebiet vor allem zwei Aufgaben: die genaue Ermittlung der Licht- 
absorption in lebenden Diatomeen und die Klärung der chemisch-physi- 
kalischen Struktur des Pigmentkomplexes. 
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In unseren langfristigen Versuchen kommen nun nicht nur die assi- 
milatorische Leistung, die selbstverständlich eine wesentliche Voraus- 
setzung für jedes Wachstum ist, zum Ausdruck, sondern auch sekundäre 
Lichtwirkungen, die den photosynthetischen Effekt indirekt beeinflussen 
können. So wichtig für die Klärung einzelner isolierter Assimilations- 
probleme die Herauslösung der lebenden Zellen aus einem gesunden 
Lebensmilieu sein kann, wie das die Untersuchungen von WARBUR&G, 
GAFFRON u.a. gezeigt haben, so liegt in diesem Verfahren doch auch 
eine schwerwiegende Fehlerquelle hinsichtlich der biologischen Bedeutung 
der Ergebnisse. Deshalb untersuchten wir die Algen unter Lichtverhält- 
nissen und in Nährlösungen, die ihnen sehr lange Zeit hindurch eine 
normale Entwicklung ermöglichten. Dabei traten nach längerer Kultur 
bei Biddulphia und Chaetoceras im Rotlicht sekundäre Lichtwirkungen 
auf, welche keinesfalls durch Temperaturwirkungen hervorgerufen 
worden sein konnten. Während eines kurzfristigen Assimilationsver- 
suches können diese Nebenwirkungen jedoch keine Rolle spielen. Als 
eine sekundäre Lichtwirkung kann man wohl auch die Förderung der 
Auzxosporenbildung im kurzwelligen Licht bezeichnen. Es soll jedoch 
nicht behauptet werden, daß durch den Einfluß bestimmter Strahlen 
die Bildung von Auxosporen jederzeit oder bei jeder Art mit Erfolg 
herbeigeführt werden kann. Vielmehr ist wahrscheinlich eine innere 
Stimmung eine notwendige Voraussetzung für ihr Entstehen (RIETH 
1940). Auf die in der Literatur oft angeführte Behauptung, daß wichtige 
Entwicklungszustände der Diatomeen sich unserer Beobachtung dadurch 
entziehen, daß die Zellen zu bestimmter Zeit in größere Tiefen, und 
damit also in (relativ!) blaulichtreichere Zonen absinken, kann hier 
nicht eingegangen werden. Trotzdem wird die beobachtete Tatsache 
im Zusammenhang mit anderen, im hiesigen Institut geführten Unter- 
suchungen im Auge behalten werden. 

Da die Untersuchungen unter weitgehend natürlichen Versuchs- 
bedingungen stattfanden, gestatten sie auch einige ökologische Hinweise. 
Die von uns untersuchten Diatomeen haben sich — wenn auch in ver- 
schiedenem Maße — als Schwachlichtalgen erwiesen. Es gibt jedoch 
auch planktontische Diatomeen, die viel höhere Lichtansprüche stellen. 
So bestehen bereits zwischen Chaetoceras didymus und Chaetoceras cerato- 
sporum ganz erhebliche Unterschiede in Lichtbedürfnis und Lichtemp- 
findlichkeit. Unter natürlichen Konkurrenzverhältnissen wird dadurch 
eine bevorzugte Teilung bestimmter Algen in verschiedenen . Wasser- 
tiefen bedingt werden. Was über die Lichtintensität gesagt ist, gilt 
entsprechend auch für die optimalen Lichtqualitäten. Auch hier bestehen 
Unterschiede zwischen den einzelnen Formen, welche sich bei der raschen 
Teilung der Diatomeen in einer Vegetationsperiode erheblich auswirken 
können. Obgleich die Bewegung des Wassers immer wieder einen Aus- 
gleich herbeiführen wird, mag doch das oft so überraschende Überwiegen 
einzelner Arten in Planktonproben damit zusammenhängen. Selbst 














754 


solch geringe Unterschiede in der Lichteinstellung, die in artreinen Kul- 
turen gar nicht zu fassen sind, treten in Mischkulturen schon nach kurzer 
Zeit deutlich hervor, indem sich dann das Mengenverhältnis der Arten 
je nach der Lichtqualität spezifisch verschiebt. Es kann daher geschlossen 
werden, daß den beobachteten Einflüssen der Lichtmenge und Licht- 
qualität auch eine ökologische Bedeutung für die Planktonproduktion 
im Meere zukommt. Es soll jedoch nicht übersehen werden, daß die 
Stoffproduktion im Meer häufig von ganz anderen Faktoren (z.B. N- 
und P-Gehalt, Temperatur und Salzgehalt) begrenzt wird. Unsere 
Formen waren selbst gegen plötzliche Änderungen der Konzentration 
bis zu 10% recht unempfindlich. Leider wissen wir jedoch nichts über 
den Einfluß von N- und P-Mangel auf die Lichtausnutzung, was sehr 
wichtig wäre, da unsere Nährlösungen in dieser Beziehung nicht den 
Verhältnissen im freien Meer entsprachen. Endlich waren unsere Arten 
sehr temperaturempfindlich. Es handelte sich durchweg um Kühlwasser- 
formen (Frihjahrs- und Herbstformen). Rasche Temperaturanstiege 
wirkten wachstumshemmend und konnten bei Steigerungen von 16° 
auf 22° eine Kultur abtöten. Diese strenge Temperatureinstellung wird 
wohl in erster Linie die Algen zeitweise an größere Tiefen binden, wo sie 
dann infolge ihrer guten Ausnutzung des grün-blauen Schwachlichtes 
zu einer starken Vermehrung kommen. In einem in bezug auf Nähr- 
stoffgehalt und Temperatur ausgeglichenen Gewässer wird die Tiefen- 
staffelung von den Starklicht- zu den Schwachlichtformen übergehen. 
Dabei werden in den tiefen Schichten diejenigen Formen am besten 
um die Nährstoffe konkurrieren, die auf die dort herrschenden Licht- 
qualitäten eingestellt sind, d.h. die die an sich geringen Intensitäten 
möglichst vollkommen auszunutzen imstande sind, während die rein 
grünen Sonnenformen ganz oben bleiben. Dies gibt den Rahmen für 
die Verteilung der Planktonten, wie es besonders schön die Arbeit von 
OBERDORFER bezüglich der Tiefenstaffelung der grünen, braungelben 
und roten Formen im Bodensee zeigt. GRAN hat an sehr reichem Nord- 
seematerial nachgewiesen, daß das Tiefenvorkommen einzelner Arten 
nicht konstant ist, was sicherlich auf der großen Zahl der einwirkenden 
Faktoren beruht. Eine wirklich befriedigende Deutung der Plankton- 
verteilung wird erst gegeben werden können, wenn alle diese Faktoren 
wirklich einzeln und in ihrem Wirken aufeinander untersucht sein werden. 
Die vorliegende Arbeit wurde durch Herrn Professor Dr. K. MoTHEs angeregt. 
Ich fühle mich ihm für seine Anleitung und für das rege Interesse, das er an dem 
Fortgang der Arbeiten nahm, zu großem Danke verpflichtet. Ferner danke ich 
Herrn Dr. von SrtoscH und Fräulein Dr. von Gavet für ihre kameradschaftliche 
Unterstützung, sowie dem Reichsforschungsrat, der die Arbeit finanziell förderte. 
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V. Zusammenfassung. 

1. Die zentrischen Meeresdiatomeen Biddulphia sinensis, Coscino- 
discus excentricus, Chaetoceras didymus u. a. wurden artrein kultiviert 
und viele Monate hindurch bei guter Wuchsleistung erhalten. 
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2. Wurden die Algen bei sonst besten Wachstumsbedingungen in 
energiegleichem Licht geringer und begrenzend wirkender Intensität 
und verschiedener Farbe (rot, grün, blau) kultiviert, so zeigte sich 
zwischen Diatomeen und Grünalgen ein Gegensatz. Das Wachstum der 
Diatomeen wurde durch grünes Licht am stärksten und durch blaues 
mehr als durch rotes Licht gefördert, während die Grünalgen am besten 
in rotem Licht und in grünem schlechter als in blauem wuchsen. Gerade 
dieser Unterschied zwischen Diatomeen und Grünalgen, nicht die abso- 
luten Leistungen, veranlaßten uns zu dem Schluß, daß die verschiedene 
Pigmentierung die Ursache der verschiedenen Lichtwirkung ist. 

3. Der Gehalt an assimiliertem Kohlenstoff bei den in verschieden- 
farbigem Licht gewachsenen Zellen wurde geprüft und erwies sich als 
gleich. Daraus folgerten wir, daß die verschiedene Lichtausnutzung sich 
unmittelbar in der Stoffproduktion auswirkt. 

4. Die am Wachstum erkannten Unterschiede in der Lichtausnutzung 
zwischen Diatomeen und Grünalgen äußerten sich prinzipiell gleichartig 
auch bei der Photosynthese. 

5. Es wird damit dem Karotinoidkomplex, der in Diatomeen be- 
sonders hervortritt, eine Mitwirkung bei der Lichtausnutzung im photo- 
synthetischen Prozeß zugeschrieben. 

6. Der Einfluß der Lichtqualität ist nicht auf das photosynthetische 
Geschehen beschränkt. Bei Biddulphia und Chaetoceras wirkte ,,mono- 
chromatisches‘‘ Licht längerer Versuchsdauer spezifisch auch auf Bau, 
Vitalität und Auxosporenbildung. 

7. Die ökologische Bedeutung der qualitativen und quantitativen 
Lichteinstellung der Diatomeen wird charakterisiert. 











VI. Versuchsprotokolle. 
Versuch 1. Biddulphia sinensis (Weißlichtmaterial) in rotem und blauem 
Licht. 
Vom 25.1. bis 2.2.39. Temperatur 16°C (s. Abb. 4). 
Zelien in 10 ccm Täglicher Zuwachsfaktor 
Licht | Nr. Tage Tage 
0 2 4 6 8 | 0—2 | 24 | 4-6 | 6—8 | 0—8 





Rot | 1 10 16 21 33 44 | 0,26 | 0,15 | 0,25 | 0,15 | 0,20 
2 | 10 16 22 36 49 | 0,26 | 0,17 | 0,28 | 0,17 | 0,22 


Durchschnitt | 0,26 | 0,16 | 0,27 | 0,16 | 0,21 


10 18 40 75 108 | 0,34 | 0,47 | 0,37 | 0,20 | 0,34 
10 18 36 63 108 | 0,34 | 0,41 | 0,32 | 0,31 | os 


Durchschnitt | 0,34 | 0,44 | 0,35 | 0,255) 0,34 
Wirkungsverhältnis Blau : Rot | 1,31 | 2,72 | 1,2 | 1,59 | 1,62 
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Versuch 2. 
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Biddulphia sinensis (Weißlichtmaterial) in rotem und blauem | 
Licht. 
Vom 16.—28. 1.39. Temperatur 16° C (s. Abb. 5). 


























































Zellen in 10 cem Täglicher Zuwachsfaktor 
Licht | Nr. Tage Tage 
o| 418 | 10 las | 14 fo | 4—s | s—10 |10—12|12—14| 0—12 | 
Rot 1 | 5/14] 23} 33) 46] 8010,29 | 0,13 | 0,20 | 0,18 | 0,32 | 0,20 ' 
2 1511630 | 54] 80155 10,34 | 0,14; 0,34 | 0,22 | 0,39 | 0,26 
3 15115125| 37| 54| 8810,31 | 0,14 | 0,22 | 0,21 | 0,28 | 0,22 
415|15|31| 53| 84|12810,31 | 0,24 | 0,38 | 0,26 |-0,23 | 0,27 
Durchschnitt | 0,31 | 0,18 | 0,29 | 0,22 | 0,31 | 0,24 
Blau | 5 15 | 19 | 62 | 103 | 224 | — | 0,40 | 0,34 | 0,30 | 0,47 — 0,37 
6 | 5 | 19 | 70 | 124 | 225 | — | 0,40 | 0,39 | 0,33 | 0,35 — 0,37 
7 15 | 20 | 80 | 158 | 238 | — | 0,41 | 0,41 | 0,40 | 0,22 | — 0,38 
8 15 | 18 | 90 | 175 | 327 | — | 0,38 | 0,50 | 0,40 | 0,36 — 0,39 
Durchschnitt | 0,40/ 0,41} 0,36 | 0,35 — 0,39 
Wirkungsverhältnis Blau : Rot | 1,29 | 2,29 | 1,24 | 1,59 | — | 1,6 














Versuch 3. Biddulphia sinensis (WeiBlichtmaterial) in rotem und blauem 

































































Licht. 
Vom 9.—15. 3.39. Temperatur 16° C. 
Zellen in 10 ccm Täglicher Zuwachsfaktor 
Licht | Nr. Tage Tage 
0 2 4 6 o—2 | 2-4 | 4-6 | 0-6 
| 
Rot | 1 12 18 34 53 0,23 | 0,37 | 0,23 | 0,28 
2 12 18 38 55 0,23 | 0,45 | 0,20 | 0,29 
3 12 18 35 53 0,23 | 0,39 | 0,23 | 0,28 
Durchschnitt 0,23 | 0,39 0,23 0,28 
Blau | 4 12 20 55 120 0,29 | 0,66 | 0,48 | 0,48 
5 12 25 40 80 0,44 | 0,26 | 0,41 | 0,37 
6 12 23 45 93 0,38 | 0,40 | 0,44 | 0,42 
Durchschnitt | 0,37 | 0,44 | 0,44 | 0,42 
Wirkungsverhältnis Blau : Rot | 1,56 | 1,14 | 1,91 | 15 


Versuch 4. Biddulphia sinensis (Weißlichtmaterial) in rotem und blauem 






















































Licht. 
Vom 24.2. bis 4.3.39. Temperatur 16° C. 
Zellen in 10 ccm Täglicher Zuwachsfaktor 
Licht | Nr. Tage Tage 
0 2 4 8 o—2 2—4 4—8 0—8 
Rot 1 16 25 34 55 0,25 0,17 0,13 0,17 
2 18 22 32 68 0,11 0,20 0,20 0,18 
Durchschnitt 0,18 0,185 0,165 0,175 
Blau | 3 24 40 59 142 0,29 0,21 0,26 0,25 
4 24 44 62 172 0,35 0,19 0,29 0,28 
Durchschnitt 0,32 0,20 0,275 0,265 
Wirkungsverhältnis Blau : Rot 1,78 1,08 1,66 1,51 
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Versuch 5a. Wechselversuch Rot: Blau mit Biddulphia sinensis 
(WeiBlichtmaterial). 


Vom 21.2. bis 1.3.39. Temperatur 16°C. 





























Zelizahlen Täglicher Zuwachsfaktor 
Tage Tage 
Nr. TE Gin mo A a a o—2 | 2-4 | 4-6 | 6-3 
Licht Licht 
rot blau rot rot blau rot 
1 10 19 | 34 75 | (34)] 58 | 0,38 0,34 0,49 0,30 
2 10 17 31 74 | (32)] 50 | 0,30 0,35 0,54 0,25 
3 10 18 30 80 | (30)| 44 | 0,34 0,29 0,63 0,21 
Durchschnitt 0,34 0,33 0,55 0,25 
blau rot blau blau rot blau 
4 10 20 41 64 | (40)| 80 0,41 0,43 0,25 0,41 
5 10 20 49 84 | (49) 1150 | 0,41 0,57 0,31 0,72 
6 10 20 45 68 | (45) | 108 0,41 0,50 0,23 0,56 








Durchschnitt 0,41 0,50 0,26 0,56 
Wirkungsverhältnis Blau : Rot 1,2 1,5 21 2,2 


In Klammern reduzierte Zellzahlen. 

















Versuch 5b. Wechselversuch Rot: Blau mit Biddulphia sinensis 
(WeiBlichtmaterial). 
Vom 30.3. bis 11. 4.39. Temperatur 16°C. 
(Die Intensität des Rotlichtes ist in diesem Versuch 10% hôher als die des 

































































Blaulichtes.) 
Zellzahlen Täglicher Zuwachsfaktor 
Tage Tage 
Nr. |o|2/| 4161) 8 | 13 | o—-2|2-4| 4—6 | 0-6 | 6—8 |s—12 
Licht Licht 
rot | blau rot blau 
1 12 | 24 | 38 | 45 65 | 108 | 0,41 | 0,26 | 0,09 | 0,25 | 0,20 | 0,13 
2 12 | 21 | 37 | 41 64 | 95 | 0,32 | 0,32 | 0,05 | 0,23 | 0,25 | 0,10 
3 12 | 24 | 38 | 48 80 | 116 | 0,41 | 0,26 | 0,09 | 0,25 | 0,29 | 0,10 
4 12 | 23 | 36 | 45 94 | 184 | 0,38 | 0,25 | 0,12 | 0,25 | 0,44 | 0,18 
Durchschnitt | 0,38 | 0,27 | 0,09 | 0,25 | 0,30 | 0,13 
blau rot blau rot 
5 12 | 24 | 38 | 49 68 | 95 | 0,41 | 0,26 | 0,14 | 0,27 | 0,18 | 0,09 
6 12 | 28 | 52 | 82 | 100 | 147 | 0,53 | 0,36 | 0,25 | 0,38 | 0,11 | 0,10 
7 12 | 26 | 48 | 61 85 | 113 | 0,47 | 0,36 | 0,12 | 0,31 | 0,18 | 0,08 
8 12 | 24 | 37 | 46 56 84 | 0,41 | 0,24 | 0,11 | 0,25 | 0,10 | 0,11 
Durchschnitt | 0,46 | 0,31 | 0,16 | 0,31 | 0,14 | 0,10 
Wirkungsverhältnis Blau : Rot | 1,2 | 1,2 |1,8 |1,2 | 2,14 | 1,3 


Planta Bd. 31. 49 
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Ingeborg Baatz: Die Bedeutung der Lichtqualitat 


Versuch 5c. Wechselversuch Rot: Blau mit Biddulphia sinensis { 
(Rotlichtmaterial). 
Vom 31.3. bis 10. 4. 39. Temperatur 16° C. 
(Die Intensität des Rotlichtes ist 10% höher als die des Blaulichtes.) 

















Zellzahlen Täglicher Zuwachsfaktor 
Tage Tage 

Nr. o_ | 2} 4 | -olf » 0—2 | 2—4 | 46 | 6—10 
Licht Lieht 
rot blau rot blau 





1 12 16 22 26 76 0,15 0,17 0,09 0,31 
15 23 30 112 0,12 0,25 0,14 0,39 
Durchschnitt 0,135 0,21 0,115 0,35 


blau rot blau rot 








3 12 21 31 40 80 0,32 0,22 0,14 0,19 
4 12 20 31 43 80 0,29 0,25 0,17 0,17 
Durchschnitt 0,31 0,24 0,16 0,18 


Wirkungsverhältnis Blau : Rot 2,2 1,15 | 1,3 1,95 
































Versuch 6. Biddulphia sinensis (WeiBlichtmaterial) in rotem, blauem 
und grünem Licht. 
Vom 6.—15. 5.40. Temperatur 19—21° C (s. Abb. 6). 
(Die erste Periode umfaßt 6 Stunden mehr als 3 Tage, die zweite 7 Stunden weniger 
als 4 Tage, worauf zum Teil die Unterschiede des täglichen Zuwachsfaktors, der 
unter Zugrundelegung voller 3 bzw. 4 Tage berechnet worden ist, beruhen.) 









































Zellzahlen Täglicher Zuwachsfaktor 
Licht | Nr. Tage Tage 
0 3 7 9 0—3 3—7 7—9 0—9 
Rot 1 20 42 76 95 0,28 0,15 0,14 0,19 
2 22 35 77 103 0,17 0,23 0,16 1,19 
3 22 42 68 113 0,24 0,13 0,29 0,20 
4 20 41 77 99 0,27 0,17 0,13 0,20 
Durchschnitt 0,24 0,17 0,18 0,195 
Grün! 5 21 66 167 297 |. 0,47 0,26 0,33 0,34 
6 22 96 248 515 0,63 0,28 0,44 0,42 
7 24 84 207 305 0,52 0,25 0,22 0,33 
8 20 51 122 226 0,37 0,24 0,37 0,31 
Durchschnitt | 0,50 0,23 0,34 0,35 
Blau 9 20 50 96 138 0,36 0,18 0,19 0,24 
10 20 46 83 112 0,32 0,16 0,17 0,21 
11 24 54 82 152 0,31 0,12 0,35 0,23 
12 24 56 85 119 0,33 0,11 0,18 0,20 

















| 
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Versuch 7. Biddulphia sinensis (WeiBlichtmaterial) in rotem, griinem 
und blauem Licht. 


Vom 24. 5. bis 4.6.40. Temperatur 20—22° C. 





















































Täglich 
zensanen TT RE ET 
faktor faktor 
Licht | Nr. Licht | Nr. 
Tage Tage Tage Tage 
0 11 0—11 0 11 0-11 
Rot 1 22 79 0,12 Blau 11 20 78 0,13 
2 25 85 0,12 12 20 99 | 0,15 
3 22 80 0,12 13 21 76 0,12 
4 24 82 0,12 14 21 72 0,12 
5 22 90 0,14 15 21 79 0,13 
| Durchschnitt | 0,12 Durchschnitt 0,13 
Grin | 6 18 | 137 0,20 
4 > oH = Wirkungsverhältnis Blau: Rot — 1,1 
€ rin: Rot = 1,8 
9 16 122 0,20 Blau: G —06 
10 16 | 98 | 0,18 — 
Durchschnitt | 0,21 


Versuch 8a. Coscinodiscus excentricus (Blaulichtmaterial) in rotem und 
blauem Licht. 


Vom 5.—13. 7. 39. Temperatur 20—21° C. 





Zellen je 1 ccm Täglicher Zuwachsfaktor 





Licht | Nr. Tage Tage 
0 2 6 8 0—2 2—6 6—8 0—8 








1 52 81 306 440 0,23 0,39 0,20 0,31 
2 52 79 293 478 0,23 0,39 0,28 0,32 
3 52 85 312 478 0,28 | 0,38 0,24 0,32 


Durchschnitt | 0,25 | 0,39 | 0,24 | 0,32 

Blau | 4 | 52 | 78 | 412 | 690 | 0,22 | 0,52 | 0,29 | 0,38 
‚Durchschnitt | 0,22 | 0,52 | 0,29 | 0,38 

Wirkungsverhältnis Blau : Rot 0,9 1,3 1,2 1,2 



































49* 
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Ingeborg Baatz: Die Bedeutung der Lichtqualitat 





Versuch 8b wie 8a. Lichtintensität aber nur 75% der Intensität von 8a. 

































































































































Licht. 





Vom 28.7. bis 5.8.39. Temperatur 20—21° C (s. Abb. 8). 


Zellen je 1 ccm Täglicher Zuwachsfaktor 
Licht | Nr. Tage Tage 

0 2 6 8 0—2 2—6 6—8 0—8 
Rot 1 52 82 205 370 0,26 0,26 0,34 0,28 
2 52 93 255 368 0,34 0,28 0,23 0,28 
Durchschnitt | 0,30 0,27 0,29 0,28 
Blau | 3 52 79 250 466 0,23 0,33 0,36 0,32 

4 52 85 240 426 0,28 0,30 0,33 5 
itt | 0,26 | 0,32 | 0,34 | 0,31 

Wirkungsverhältnis Blau : Rot IT} 0,9 | 1,2 | 1,2 11 

Versuch 9. Coscinodiscus excentricus (Weißlichtmaterial). 
Vom 11.—24. 7.39. Temperatur 20—21° C (s. Abb. 7). 
Zellen je 1 ccm Täglicher Zuwachsfaktor 
Licht | Nr. Tage Tage 

0 4 11 13 0—4 4—11 | 11—13 | 0—:3 
Rot 1 20 83 1000 1600 0,41 0,43 0,26 0,40 
2 20 84 750 1250 0,41 0,38 0,29 0,37 
3 20 86 900 1550 0,44 0,39 0,29 0,40 
Durchschnitt | 0,42 0,40 0,28 0,39 
Blau | 4 20 100 1490 2500 0,49 0,47 0,30 0,45 
5 20 112 1600 | 3150 0,53 0,47 0,40 0,48 
6 20 108 1490 24% 0,52 0,45 0,29 0,45 
: Durchschnitt | 0,51 0,46 0,33 0,46 

Wirkungsverhältnis Blau: Rot | 1,2 | 1,15 | 12 | 12 


Versuch 10. Coscinodiscus excentricus (Rotlichtmaterial) in rotem und blauem 

































































Zellen je 1 ccm N Täglicher Zuwachsfaktor 

Licht | Nr. Tage Tage 
0 2 4 8 0—2 2—4 4—8 0—8 
Rot 1 30 76 128 340 0,59 0,30 0,28 0,34 
2 30 68 130 390 0,51 0,39 0,31 0,34 
3 30 67 136 400 0,50 0,42 0,31 0,38 
Durchschnitt | 0,53 0,40 0,30 0,35 
Blau | 4 30 92 140 580 0,75 0,23 0,43 0,45 
5 30 89 150 540 0,72 0,30 0,38 0,44 
Durchschnitt | 0,74 0,27 0,40 0,45 

Wirkungsverhältnis Blau : Rot | 1,4 0,7 1,3 1,3 
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Versuch 11. Coscinodiscus excentricus (Blaulichtmaterial) in rotem 
und blauem Licht. 


Vom 11.—17. 8.39. Temperatur 22°C. 









































“ 





Zellen je 1 com Täglicher Zuwachsfaktor 

Licht | Nr. Tage Tage 
0 2 4 6 0—2 2—4 4—6 0—6 
Rot | ı 35 74 120 205 | 0,45 | 0,27 | 0,30 | 0,33 
2 35 62 95 205 | 0,34 | 0,27 | 0,46 | 0,35 
3 35 76 108 210 | 0,47 | 0,19 | 0,39 | 0,35 
Durchschnitt | 0,42 | 0,23 | 0,38 | 0,34 
Blau | 4 35 60 108 280 | 0,31 | 0,34 | 0,59 | 0,41 
5 35 71 131 260 | 0,42 | 0,36 | 0,41 | 0,40 
6 35 61 122 245 | 0,32 | 0,41 | 0,41 | 0,38 
Durchschnitt | 0,35 | 0,37 | 0,47 | 0,40 
Wirkungsverhältnis Blau : Rot | 0,8 1,6 | 12 1,2 








Versuch 12. Coscinodiscus excentricus (Weißlichtmaterial) in rotem 
und grünem Licht. 


Vom 8. 12. 39 bis 2.1.40. - Temperatur 16°C (s. Abb. 9). 



































Zellen je 1 ccm Täglicher Zuwachsfaktor 
Licht Nr. Tage , Tage 
10 14 25 0—10 10—14 | 14—25 | 10—25 
Rot 1 260 425 1400 | 
2 250 420 1360 
3 275 430 1460 
Durchschnitt (73) | 260 425 1407 — 0,14 0,12 0,13 
Grün 4 630 1480 | 10500 
5 600 1380 | 10500 
6 650 1600 | 10800 
Durchschnitt (73) | 627 1487 | 10600 _ 0,24 0,20 0,23 
Wirkungsverhältnis Grün : Rot = 1,7 1,6 1,7 














* Der Ausgangswert wurde nicht bestimmt. Alle Kulturen wurden mit 1 cem 
der gleichen Stammkultur beimpft. Der Anfangswert berechnet sich auf 73, und 
zwar so gleichmäßig für alle Kulturen, daß darin ein schöner Beweis für die Regel- 
mäßigkeit der Entwicklung gesehen werden kann. 











Ingeborg Baatz: Die Bedeutung der Lichtqualität 





Versuch 13. Coscinodiscus excentricus (Grünlichtmaterial) in rotem 
und grünem Licht. 


Vom 10.1. bis 2.2.40. Temperatur 15—16° C (s. Abb. 10). | 















































Zellen je 1 ccm Täglicher Zuwachsfaktor 
Licht Nr. Tage Tage | 
0 5 9 13 0—5 5—9 9—13 0—13 
Rot 1 140 | 300 | 529 990 0,16 0,16 0,17 0,16 
2 140 | 300 485 880 0,16 0,13 0,16 0,15 
3 140 | 315 500 860 0,17 0,12 0,14 0,14 
4 140 | 305 512 1060 0,18 0,14 0,20 0,17 
Durchschnitt 140 | 305 506 948 0,17 0,14 0,17 0,16 
Grün 5 140 | 530 1920 4500 0,31 0,37 0,24 0,31 
6 140 | 540 2050 7000 0,31 0,39 0,36 0,35 
7 140 | 525 2100 7400 ” 0,41 0,36 0,36 | 
8 140 | 535 | 2080 | 6600 0,31 0,40 0,33 0,34 | 
Durchschnitt 140 | 533 1538 6375 0,31 0,39 0,32 0,34 | 
Wirkungsverhältnis Grün : Rot 1,8 2,8 1,9 2,1 


Versuch 14—17. Chaetoceras didymus (WeiBlichtmaterial) in rotem und \ 
grünem Licht. 
Temperatur 16°C. November und Dezember 1939. 
Die Zahlen stellen Nephelometerwerte dar. Die Anfangswerte sind nicht vermerkt, 
da sie annähernd null und deshalb nicht genau feststellbar sind. Innerhalb jeden 
Versuches wurde aber jede Kulturschale mit der gleichen Zellmenge beimpft. 

















Versuch 14 15 16 17 
Dauer 8 Tage 9 Tage 7 Tage 8 Tage 11 Tage 

Licht rot |grün | rot grün rot grün rot grün rot grün 
36 86 18 60 21 64 19,5 53 25 96 

36 88 25 49 21 63 21 52 26 92 

39 79 54 19 68 18 49 21 9 

36 74 17 52 19,5 51 24 91 

18,5 48 24 90 

19,5 51 25 92 

62 52 92 
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Versuch 18. Chaetoceras didymus (Rotlichtmaterial) in rotem, grünem und 
blauem Licht. 


Vom 29.1. bis 8.2.40. Temperatur 14—16° C. 
Das Material stammt aus pen Rotlicht. Die Kulturen erfolgen außer wie 

































































bisher im intensitätsg Rot, Grün und Blau auch noch in Rot von doppelter 
Intensität. 
Nephel terwerte Täglicher Zuwachsfaktor 

Licht Nr. Tage Tage 
| 0 4 | 6 | s* | 10 Jo | a6 |-8-10| 0-10 
Rot 1 5 11 18 (17) 26 0,22 0,28 | 0,25 
2 5 10 17 (17) 28 0,19 | 0,30 | 0,28 | 0,24 
3 5 11 15 (17) 25 0,22 | 0,17 | 0,21 | 0,20 
Durchschnitt | 0,21 | 0,25 | 0,24 | 0,23 
2mal Rot} 4 5 19 40 | (19) 39 0,40 | 0,45 | 0,43 | 0,42 
5 5 18 45 (19) 37 0,38 | 0,58 | 0,40 | 0,43 
| 6 5 18 43 (19) 42 0,38 | 0,54 | 0,48 | 0,44 
Durchschnitt | 0,39 | 0,52 | 0,44 | 0,43 
Grün 7 5 — 35 | (19) | 32 — — | 0,30 | 0,36 
8 5 18 35 (19) |, 37 0,38 | 0,39 | 0,39 | 0,39 
9 5 18 35 (19) 37 0,38 | 0,43 | 0,39. | 0,39 
Durchschnitt | 0,38 | 0,41 | 0,36 | 0,38 
| Blau | 10] 5 | 13 | 25 | (21) | 35 | 0,27 | 0,38 | 0,29 | 0,30 
11 5 12 20 (21) 32 0,24 | 0,29 | 0,24 | 0,25 
12 5 12 20 | (21) 32 0,24 | 0,29 | 0,24 | 0,25 
Durchschnitt | 0,25 | 0,32 | 0,26 | 0,27 

Wirkungsverhältnis Grün : Rot 1,65 


Blau : Rot 1,18 
2mal Rot : Rot 1,91 
Grün : 2mal Rot 0,89 
Blau : 2mal Rot 0,63 
Blau : Grün 0,73 


* Am 8. Tag wurden die Kulturen mit Nährlösung bis zu dem neuen, ein- 
geklammerten Nephelometerwert verdünnt. Temperaturunterschiede der Kammern 
überstiegen 1° C (erreichten 2°C). Die Ergebnisse sind deshalb nicht so genau wie 
in den anderen Versuchen. 








Ingeborg Baatz: Die Bedeutung der Lichtqualitat 





Versuch 19. Chaetoceras didymus (Grünlichtmaterial) in rotem, grünem und 
blauem Licht. 


Vom 29.1. bis 8.2.40. Temperatur 14—16° C (s. Abb. 11). 




































































Nepholemeterwerte Täglicher Zuwachsfaktor 
Licht Nr. Tage Tage 
0 4 6 8 10 04 4—6 8—10 0—10 
Rot 1 5 10 17 (19) 26 0,19 | 0,26 | 0,17 0,21 
2 5 10 16 (19) 27 0,19 | 0,26 | 0,19 | 0,21 
3 5 11 16 (19) 27 0,21 0,25 | 0,19 | 0,22 
Durchschnitt 5 10 16 (19) 27 0,20 | 0,26 | 0,18 | 0,21 
2mal Rot 4 5 22 47 (21) 49 0,45 | 0,45 | 0,53 | 0,47 
5 5 21 48 (21) 46 0,43 | 0,51 0,48 | 0,46 
6 5 20 47 — — 0,41 0,54 = — 
Durchschnitt 5 21 47 (21) 47,5] 0,43 | 0,50 | 0,50 | 0,47 
Grün 7 5 19 43 (17) 32 0,39 | 0,50 | 0,37 0,41 
8 5 22 4 (17) 34 0,45 | 0,41 0,41 0,43 
9 5 20 42 (17) 33 0,41 0,45 | 0,39 | 0,42 
Durchschnitt 5 20 43 (17) 33 0,42 | 0,45 | 0,39 | 0,42 
Blau 10 5 17 26 :| (22) 32 0,36 | 0,23 | 0,21 0,29 
11 5 15 26 (22) 33 0,31 0,32 | 0,22 0,29 
12 5 15 26 (22) 37 0,31 0,32 | 0,30 | 0,31 
Durchschnitt 5 16 26 (22) 34 0,33 | 0,29 | 0,24 | 0,30 
Wirkungsverhältnis Grün : Rot 2,00 
Blau : Rot 1,43 
2mal Rot : Rot 2,24 
Grün : 2mal Rot 0,89 
Blau : 2mal Rot 0,64 
Blau : Grün 0,72 


Am 8. Tag wurden die Kulturen mit Nährlösung bis zu dem neuen eingeklam- 
merten Nephelometerwert verdiinnt. Temperaturunterschiede in den Kammern 
überstiegen 1° C und erreichten 2°C. Die Ergebnisse sind deshalb nicht so genau 


wie in den anderen Versuchen. 
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Versuch 20. Scenedesmus (Stamm Dr. Garrron) (Weißlichtmaterial). 
Sterile Kultur. 
Nach gutem Anwachsen mit frischer Nahrlésung verdiinnt und auf verschiedene 
Kulturschalen zu je 20 ccm verteilt. Temperatur 20—22°C. Sofort, nach 4 Tagen, 
8 und 12 Tagen gezählt. (Zahlen bedeuten Zellen in 0,1 ccm Kulturflüssigkeit 



































s. Abb. 2.) 
Zellzahlen Täglicher Zuwachsfaktor 
Licht | Nr. Tage Tage 
0 4 8 12 o—4 4—8 8—12 0—12 

Rot 1 33 68 146 275 0,20 0,21 0,17 0,19 
2 35 70 135 281 0,19 0,18 0,20 0,19 
3 31 69 159 332 0,22 -| 0,23 0,20 0,22 
Durchschnitt | 0,20 0,21 0,17 0,20 
Grün] 4 32 42 57 78 0,07 0,08 0,08 0,08 
5 34 41 54 69 0,05 0,07 0,06 0,06 
6 31 40 51 69 0,06 0,06 0,08 0,07 
Durchschnitt | 0,06 0,07 0,07 0,07 
Blau 7 35 52 76 124 0,10 0,10 0,13 0,11 
8 32 52 82 134 0,13 0,12 0,13 0,13 
9 35 52 82 134 0,12 0,12 0,13 0,12 
Durchschnitt 0,12 0,11 0,13 0,12 

















Wirkungsverhältnis Blau : Rot 0,60 
Grün : Rot 0,35 
Blau :Grün 1,72 


Versuch 21. Scenedesmus (Stamm Dr. Garrron) (Weißlichtmaterial). 
Sterile Kultur. 
Nach gutem Anwachsen mit frischer Nährlösung verdünnt und auf verschiedene 
Kulturschalen zu je 20 cem verteilt. Temperatur 21—22°C. Sofort und nach 
7 Tagen gezählt (Zahlen bedeuten Zellen in 0,1 cmm Kulturflüssigkeit s. Abb. 3). 






































Täglicher Täglicher 
Zellzahlen Zuwachs- Zellzahlen Zuwachs- 
faktor faktor 
Licht Nr. Licht Nr. 
Tage Tage Tage Tage 
0 7 0—7 0 7 0—7 
Rot 1 168 0,19 Blau 9 94 0,10 
2 168 0,19 10 49 103 0,11 
3 | # || 152 0,18 ul 104 | 0,10 
4 125 0,14 12 86 0,08 
Durchschnitt | 49 153 0,18 Durchschnitt | 49 97 0,10 
Griin 5 75 0,06 " " 
6 71 0,06 Wirkungsverhältnis " 
49 Blau : Rot 0,56 
7 69 0,05 2 
0.06 Grün : Rot 0,33 
8 12 . Blau: Grün 1,67 
Durchschnitt | 49 72 0,06 
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